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Hoofdstuk 1 
h Inleiding 
Oogbewegingen kunnen worden veroorzaakt door prikkeling van opti-
sche en niet-optische systemen (Gay e.a., 1974). Tot de niet-optische 
systemen behoren o.a. de halfcircelvormige kanalen, de otolieten en 
de nek-proprioceptoren. Prikkeling van het optische systeem door ver-
schillende stimuli kan tot een beweging van het oog leiden. De optoki-
netische nystagmus ontstaat, wanneer men kijkt naar een in een be-
paalde richting bewegend gedeelte van het gezichtsveld. Met dit opto-
kinetische systeem probeert het individu het beeld te stabiliseren op 
de retina. Dit resulteert in een langzame volgbeweging die onderbro-
ken wordt door reset-saccaden. Ook door electrische stimulatie van 
diverse delen van het optische systeem kan een nystagmus, de z.g, 
centrale nystagmus, opgewekt worden. Tot slot is dikwijls een nystag-
mus aantoonbaar tijdens stroboscopie (flash induced nystagmus, 
FIN). 
1.1. Centrale Nystagmus 
Lachmann e.a. (1958a) waren in staat bij het konijn een zogenaamde 
centrale nystagmus op te wekken door electrische stimulatie van een 
mesodiëncefaal gebied. Dit gebied omvatte de reticulaire formatie 
mediaal van de nucleus reticularis thalami en de corpora geniculata 
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lateralia. Stimulatie met frekwenties tussen 20 en 50 Hz gaf een nys-
tagmus waarvan de snelle fase meestal naar contralateraal was ge-
richt Later werd dit gebied door Collewijn (1975a) geïdentificeerd als 
het pretectum en zeer waarschijnlijk de nucleus tractus optici (MOT). 
Electrische stimulatie van deze kern gaf een nystagmus naar contrala-
teraal. Ook door stimulatie van de nervus en tractus opticus kon een 
centrale nystagmus worden gegenereerd. Sagittale doorsnijding van 
het centrum van het chiasma opticum deed de centrale nystagmus 
opgewekt door stimulatie van een nervus opticus, verdwijnen. Middels 
stimulatie van een tractus opticus was het dan nog wel .mogelijk een 
centrale nystagmus op te wekken. 
Electrische stimulatie van de cornea oculi resulteerde in een nystag-
mus met snelle fase naar ipsilateraal (Qutman e.a,, 1963). 
1.2A. Flash Induced Nystagmus (FIN) 
In 1965 ontdekten Costin e.a. dat het ook mogelijk was een nystag-
mus op te wekken door monoculaire intermitterende lichtstimulatie. 
Er was steeds sprake van een ipsilaterale nystagmus. Van belang wa-
ren monoculaire stimulatie met volledige afscherming van het contra-
laterale oog, een geschikte stimulatie-frekwentie (10-40 Hz) alsmede 
voldoende hoge stimulus-intensiteit. Op deze manier konden zij bij 
75% van de door hen onderzochte konijnen een nystagmus waarne-
men. De optimale flitsfrekwentie was 30 Hz. De meeste dieren ver-
toonden slechts 1 tot 5 slagen per minuut, doch 10% toonde een 
sterke nystagmus. De maximale responsie was ongeveer 50 slagen 
per minuut. Bij het verhogen van de lichtintensiteit van 1 MLux tot 1.5 
MLux nam de nystagmusresponsie af. Verlichting van het contralate-
rale oog had hetzelfde effect. Een en ander was geheel analoog aan 
hun bevindingen bij de centrale nystagmus opgewekt door electrische 
stimulatie van de nervus opticus (Costin e.a., 1965). Ook Itin (1969) 
stelde vast dat de flitsfrekwentie en de belichtingssterkte van essen-
tieel belang zijn. Bij 5 van de 20 gepigmenteerde en 11 van de 12 al-
bino konijnen was een FIN aanwezig. Intra-individueel was de opti-
male stimulatiefrekwentie onder bepaalde condities nauwelijks varia-
bel. Interindividueel waren de verschillen groter. Er bestond geen rela-
tie tussen de optimale stimulatie-frekwentie en het responsieniveau. 
De flitsfrekwenties tussen 20 en 40 Hz bleken het meest effectief. Met 
het toenemen van de flitsintensiteit nam de nystagmusresponsie bij 
een bepaalde frekwentie aanvankelijk toe om later weer af te nemen. 
Van Dalen (1978) zag bij alle gepigmenteerde en albino konijnen een 
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FIN. Voor het overige kwamen zijn bevindingen in grote lijnen overeen 
met Itin (1969) en Costin e.a. (1965). Hij vond echter een verschil in 
maximale responsie-intensiteit tussen gepigmenteerde en albino ko-
nijnen. Deze was bij de gepigmenteerde dieren veel lager dan bij de al-
bino konijnen (23 slagen per minuut, respectievelijk 196 slagen per 
minuut). 
Intussen was de FIN ook bij de aap (Macaca mulatta) aangetoond 
door Pasik e.a. (1970). Stimulatiefrekwenties tussen 2 en 25 Hz bleken 
effectief met een optimum tussen 10 en 15 Hz. De gemiddelde maxi-
male responsie bedroeg 2.3 slagen per seconde. Monoculaire stimu-
latie bleek niet essentieel, maar gaf wel de sterkste responsie, Zij on-
derzochten bovendien of er bij de FIN sprake was van een epileptisch 
fenomeen. Daartoe registreerden zij bij 4 apen het electro-encefalo-
gram tijdens en na stroboscopische stimulatie. Er waren registraties te 
zien typerend voor photic driving, maar geen electrische manifestaties 
die pasten bij paroxysmale afwijkingen. Als verklaring voor de FIN na-
men zij aan, dat er een verband bestond tussen de FIN en het zoge-
naamde phi-fenomeen (perceptie van een schijnbare beweging). Een 
van hun argumenten hiervoor was het feit, dat het phi-fenomeen het 
sterkst is bij de optimale stimulatiefrekwentie voor de FIN, Later on-
derzochten Miller e.a. (1977, 1979) het effect van Ganz/e/d-stimulatie. 
Hierbij werd gebruik gemaakt van een homogene lichtverstrooier. De 
nystagmusfrekwentie nam hierdoor toe en de latentietijd nam af. Door 
deze stimulatiemethode was het uitgesloten, dat spatiele eigenschap-
pen van de stimulus een rol zouden kunnen spelen. Omdat deze spa-
tiele separatie essentieel is voor de waarneming van het phi-feno-
meen, kon dit fenomeen dus niet betrokken zijn bij het ontstaan van 
de FIN. Zij maakten bovendien melding van een asymmetrie in de 
nystagmusresponsie bij monoculaire stimulatie, Stimulatie van het 
rechter oog bleek effectiever dan stimulatie van het linker oog. Zij ver-
klaarden dit verschil door een hemisferale dominantie. 
Pasik en Pasik (1975) stelden bij de aap vast, dat de FIN een responsie 
was van het gekruiste optische systeem, omdat de FIN na sagittale 
doorsnijding van het chiasma opticum verdwenen was en na gedeelte-
lijke transversale doorsnijding alleen aanwezig was, wanneer de over-
kruisende vezels intact waren. Het systeem dat verantwoordelijk is 
voor het ontstaan van de FIN, ligt waarschijnlijk subcorticaal, omdat 
de FIN onveranderd was na totale bilaterale ablatie van de visuele cor-
tex (Miller e.a., 1977, 1979). Wellicht is er toch enige invloed van de vi-
suele cortex, daar van Dalen (1978) bij twee konijnen vaststelde, dat 
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de FIN- en flash induced after-nystagmus(FIAN)-responsie toenam na 
bilaterale ablatie van de visuele cortex. Het systeem dat in de Angel-
saksische literatuur bekend staat als het extra-geniculo-striate system, 
speelt mogelijk een belangrijke rol, aangezien bij apen aangetoond is 
dat visuele discriminatietaken kunnen worden uitgevoerd na totale 
verwijdering van de area striata en prestriata, maar niet meer, wanneer 
bovendien een lesie in het laterale pretectum en nucleus opticus ac-
cessorius werd aangebracht (Pasik, 1966). 
Roth en Capps (1977) vonden een FIN bij 11 van de 15 door hen on-
derzochte katten. De optimale stirnulatiefrekwentie bedroeg 15 Hz. 
Voor het overige waren hun bevindingen ta.v, de variabiliteit, belich-
tingssterkte, frekwentiespectrum en monoculaire stimulatie vergelijk-
baar met de eerder bij konijn en aap verkregen gegevens. 
Alhoewel Keane (1972) rapporteerde niet in staat te zijn om de FIN bij 
de mens aan te tonen, slaagde van Dalen hier wel in (1977, 1978). Bij 
9 van de 20 normale proefpersonen die hij onderzocht, bleek een FIN 
aanwezig. Monoculaire Ganzfeldstimulatie was echter essentieel; door 
foveale fixatie zou onderdrukking van de FIN optreden, wanneer geen 
Ganzfeldstimulatie werd gebruikt. Het effectieve stimulatie-spectrum 
lag tussen 5 en 10 Hz. De maximale responsie was 124 slagen per mi-
nuut (van Dalen, 1977). Van Dalen (1978) was niet in staat een FIN 
aan te tonen bij 10 patiënten met een centraal scotoom en ook niet bij 
9 patiënten met een afwezig perifeer gezichtsveld (patiënten met een 
retinitis pigmentosa met een intacte centrale gezichtsveldrest tot 5 
graden). Zijn conclusie was dat zowel het centrale als het perifere zien 
intact moesten zijn om een FIN te kunnen opwekken. 
1.2.2. De flash induced after- en after-after-nystagmus (FIAN resp. 
FIAAN) 
De F1AN heeft dezelfde richting als de FIN en is beschreven bij het ko-
nijn (Costin e.a., 1965; Itin, 1969; van Dalen, 1978), de kat (Capps & 
Roth, 1978), de aap (Pasik e.a., 1970) en de mens (van Dalen, 1978). 
De duur van de FIAN was wisselend. Bij het konijn werden waarden 
gevonden van 30 tot 60 sec (van Dalen, 1978), bij de mens enkele se-
conden (van Dalen, 1978), doch bij de aap was de FIAN zeer uitge-
sproken, vooral na Ganzfeldstimulatie. De FIAN duurde dan soms lan-
ger dan de FIN (Miller e.a., 1979). 
Een F1AAN is beschreven bij de kat (Roth & Capps, 1977) en de aap 
(Pasik e.a., 1970, Miller e.a., 1979). Bij de aap is vooral na Ganzfeld-
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stimulatie een alternerende nanystagmus beschreven tot zelfs een 
vierde nanystagmusfase (Miller e.a. 1979). 
123. Het effect van farmaca op de FIN 
Ma toediening van chloorpromazine (1 mg/kg i.v.) waren Costin e.a. 
(1965) in staat een FIN aan te tonen bij alle konijnen die zij onderzoch-
ten. Van Dalen (1978) zag na toediening van droperidol (0.125 mg/kg) 
de nystagmus en nanystagmus toenemen, Costjn e.a. (1965) hadden 
dit ook vastgesteld na toediening van chloorpromazine. De optimale 
stimulatiefrekwentie werd door deze stoffen overigens niet beïnvloed. 
Bergmann en Pasternak (1977) onderzochten bij het konijn het effect 
op de FIN van diverse farmaca die het cholinerge systeem beïnvloe-
den. Na intraveneuse toediening van atropine (30 microgr/kg) nam de 
nanystagmusresponsie af tot 35% van de uitgangswaarde. Ook locale 
applicatie van 2 tot 3 druppels atropine 0.2% in de conjunctivaalzak 
deed de responsie afnemen. Hetzelfde gold voor cyclopentolaat (65 
microgr/kg i.v.) en N-methylatropinenitraat, waarbij zij opmerkten, dat 
het effect op de pupildiameter niet van belang was, doch opname in 
de bloedbaan wel. Na intraveneuse toediening van physostigmine (3-
100 microgr/kg) nam de nystagmusresponsie sterk toe bij dieren die 
tevoren al een FIN vertoonden. Hierbij ontstond echter regelmatig een 
nystagmus die, wat de richting aanging, niet aan de criteria voor de 
FIN voldeed. Soms was er zelfs sprake van een spontane nystagmus. 
Wanneer zij physostigmine (300-1000 microgr/kg) locaal toedienden 
in de conjunctivaalzak, zagen zij bij albino konijnen wel een FIN; bij 
deze dieren was door hen onder normale omstandigheden geen FIN 
aantoonbaar. Zij waren van mening, dat de door hen onderzochte stof-
fen indirect, middels invloed op retinale neuronen, effect zouden heb-
ben op het z.g. nystagmogene circuit Mogelijk zouden deze farmaca 
de critische fusiefrekwentie beïnvloeden. Bij onbehandelde konijnen 
lag de critische fusiefrekwentie tussen 30 en 40 Hz. Na gebruik van 
eserine werden waarden gevonden tussen 50 en 60 Hz (Bergmann & 
Pasternak, 1977). 
Pasik e.a. (1970) en Miller e.a. (1977, 1979) gebruikten bij hun experi-
menten bij de aap amfetaminesulfaat (1 mg/kg i.m.) om een bepaald 
alertheidsniveau te handhaven. Het optreden, de frekwentie en de am-
plitude van de nystagmusslagen werden hierdoor niet beïvloed (Pasik 
e.a., 1970), Deze stof wordt vaak gebruikt bij de evaluatie van oogbe-
wegingen. O-CJchi e.a. (1983) toonden aan, dat bij de aap de gain van 
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de compensatoire hoofd- en oogbewegingen bij horizontale rotatoire 
versnelling door amfetaminesulfaat (0.5 mg/kg) niet werd beïnvloed. 
13. De FIN en het vestibulaire systeem 
1.3.1. Invloed van de otolieten 
Costin e.a. (1966) onderzochten het effect van body tilt op de FIN. Bij 
stimulatie van het rechter oog bleek de responsie te verminderen, 
wanneer het dier 90 graden om zijn lengte-as op de linkerzijde was ge-
draaid. Bij 90 graden draaien naar rechts trad een responsietoename 
op. 
Bij onderzoek van twee albino konijnen in 30 graden zijligging vond 
van Dalen (1978) dat de nystagmusresponsie, in vergelijking met de 
normale positie (buikligging), afnam bij stimulatie van het naar dor-
saal verplaatste oog. Monoculaire stimulatie van het contralaterale 
oog liet een onveranderde responsie zien ten opzichte van buikligging. 
Capps en Roth (1978) konden bij 11 onderzochte katten geen effect 
van tilt op de FIN-responsie vaststellen. Van Dalen (1978) onderzocht 
het effect van head tilt in het frontale vlak bij 4 proefpersonen. Zowel 
bij neigen naar rechts als naar links trad een afname van de nystag-
musresponsie op. 
Bovengenoemde onderzoekers bestudeerden alleen de horizontale 
nystagmuscomponent in tegenstelling tot Pasik e.a. (1973) in hun on-
derzoek bij 4 apen (Macaca mulatta). Bij head en body tilt in het fron-
tale vlak hadden de nystagmusslagen niet steeds dezelfde richting, 
maar er was in elke positie wel sprake van een overheersende slag-
richting. Zij concludeerden dat er een sinusoïdaal verband bestond 
tussen de hellingshoek en de overheersende slagvector. Bovendien 
bleek de frekwentie bij tilt in het frontale vlak te variëren. Het aantal 
slagen nam af, naarmate de overheersende slagvector meer ver-
schilde van horizontaal. Dit was het meest duidelijk in de beide laterale 
posities. In de ondersteboven-positie werd de hoogste nystagmusres-
ponsie gezien. In het sagittate vlak werden twee posities apart bekeken 
(gelaat omhoog en gelaat omlaag). Over de vector konden zij, gezien 
de grote variatie, geen uitspraak doen, maar het viel hen op dat de 
nystagmusfrekwentie lager was in de gelaat omlaag-positie. 
132. Het effect van labyrintectomie 
Bij de aap (Pasik & Pasik, 1975) en het konijn (van Dalen, 1978) werd 
geen FIN meer gezien na bilaterale labyrintectomie. De FIN was bij de 
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kat nog wel aanwezig, doch de frekwentie en de regulariteit van de res-
ponsie waren afgenomen (Capps & Roth, 1978). Na unilaterale laby-
rintectomie gaf stimulatie van het contralaterale oog bij het konijn een 
sterkere responsie dan stimulatie van het homolaterale oog (van Da-
len, 1978), 
1.4.1. De optokinetische nystagmus (OKN) 
In het kader van ons onderzoek is het van belang ook enkele aspecten 
van de OKN nader te belichten. De OKN is uitgebreid bestudeerd. Ter 
Braak (1936) en Collewijn (1969) stelden bij het konijn vast, dat mo-
noculaire aanbieding van forward motion (d.w.z. stimulatie in tem-
poro-nasale richting) een sterkere stimulus vormt dan backward mo-
tion (stimulatie in naso-temporale richting). Bij binoculaire stimulatie 
zijn er nauwelijks verschillen. Dit laatste valt ook te verwachten op 
grond van het feit, dat in deze situatie steeds een oog forward motion 
waarneemt. Het contralaterale oog wordt als het ware meegenomen. 
Er blijkt een verschil te bestaan in OKN-responsie tussen albino en 
gepigmenteerde konijnen. Voor het albino konijn is bij monoculaire 
stimulatie van belang, dat het gehele gezichtsveld beweegt. Wanneer 
alleen het voorste deel van het gezichtsveld beweegt, kan omkering 
van de slagrichting optreden (Collewijn e.a., 1978). Mogelijk hangt dit 
samen met abnormale projecties van optische vezels en/of verschillen 
in retinale elementen (Hahnenberger, 1977; Collewijn e.a., 1978). 
Het konijn bezit een zogenaamde visual streak. In dit gebied zijn cellen 
gevonden die gevoelig zijn voor bewegingen in een bepaalde richting. 
Er zijn vooral cellen aanwezig die een voorkeur hebben voor forward 
motion (Barlow e.a., 1964). Oyster en Barlow (1967) dachten dat deze 
cellen een rol konden spelen bij de OKN. Later toonden Oyster e.a, 
(1972) aan dat er belangrijke overeenkomsten bestaan tussen de 
snelheidscurven van de langzame fase van de open-loop OKN en de 
ontladingsfrekwenties van de retinale richtinggevoelige cellen. In de 
open-loop situatie is het gestimuleerde oog geïmmobiliseerd en wor-
den de metingen verricht aan het contralaterale oog. 
Collewijn (1975b) toonde richtinggevoelige cellen aan in het pretec-
turn, m,n. in de nucleus tractus optici (NOT). 
Met behulp van het optokinetische systeem tracht het subject de af-
beelding van een object te stabiliseren op de retina. Voorwaarden voor 
het ontstaan van OKN zijn dan ook een verplaatsing van het object 
to.v. de retinale elementen en het ontstaan van de z.g. retinal slip 
(weglopen van het beeld op de retina). Beneden een bepaalde stimu-
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lussnelheïd is het oog op deze manier in staat het object min of meer 
in beeld te houden en dus te compenseren voor de verplaatsing van 
het object. De optimale compensatie, ofwel de optimale gain (oog-
snelheid/doelsnelheid), ligt voor het konijn bij stimulussnelheden tot 
ongeveer 1 graad per seconde. De gain varieert van 0.7 tot 0.9 in dit 
stimulatiegebied. Bij stimulatiesnelheden boven 1 gr/sec wordt de 
compensatie slechter en neemt de gain af. De MSPV (maximum slow 
phase velocity) voor de OKN bij het konijn bedroeg bij Ter Braak 
(1936) en Collewijn (1969) ongeveer 30 gr/sec, bij Collewijn (1976) en 
Barmack e.a. (1980) 40 gr/sec, terwijl Erickson en Barmack (1980) 45 
gr/sec vonden. Deze hoge waarden werden meestal slechts bereikt in 
de open-loop situatie. In dit geval krijgt het gestimuleerde oog een vi-
suele input, doch er is geen terugkoppeling waardoor de slipsnelheid 
gereduceerd wordt. Men ziet in dit geval dan ook geen simpele parallel 
tussen de optokinetische stimulussnelheid en de snelheid van de 
langzame fase (SPV). Vooral bij lage stimulatiesnelheden is de gain 
vele malen groter (tot 100 maal toe) dan in de closed-loop situatie. Bij 
hogere stimulatiesnelheden neemt dit effect duidelijk af. 
Het belang van een groot aantal structuren voor de OKN is uitvoerig 
onderzocht (zie voor een overzicht Precht 1981a en b). In het kader 
van ons onderzoek zullen twee structuren nader besproken worden, 
n.1. het pretectum en de vestibulaire kernen. 
1.42. De rol van het pretectum, m.n. de nucleus tractus optici (HOT) 
Het is reeds geruime tijd bekend, dat het pretectum input ontvangt van 
primaire optische afferenten (Giolli & Quthrie, 1969). Voor het ont-
staan van de optokinetische nystagmus lijkt vooral de NOT van be-
lang. Deze kern is gelegen in het laterale pretectum. In dit celareaal 
zijn bij het konijn richtinggevoelige cellen aangetoond die vooral acti-
viteit tonen bij forward motion van het gezichtsveld (Collewijn, 1975a). 
Ook bij de kat (Hoffmann & Schoppmann, 1975; Hoffmann, 1981) en 
de rat (Cazin e.a., 1980a) werd dit gezien. Het reactiepatroon van deze 
cellen was vergelijkbaar met het patroon van de richtingselectieve cel-
len in de retina. Na unilaterale destructie van dit kerngebied blijft bij 
het konijn (Collewijn, 1975b), de kat (Precht & Strata, 1980) en de rat 
(Cazin e.a., 1980c) de OKN achterwege die normaliter wordt opge-
wekt, wanneer het contralaterale oog forward motion waarneemt. Er 
bestaan voldoende aanwijzingen om aan te nemen, dat het pretectum 
en met name de NOT het eerste extra-oculaire schakelstation is van 
het horizontale optokinetische systeem. Voor het verticale optokineti-
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sche systeem lijken de schakelstations gelocaliseerd te zijn in verschil-
lende delen van de kernen van het accessorische optische systeem 
(Simpson e.a., 1979). Het is van belang om nog op te merken, dat cel-
len in de NOT reageren op een optokinetische stimulus, doch niet op 
een zuiver vestibulaire stimulus (Cazin e.a., 1980a). In het pretectum 
lijkt dan ook een zuiver sensorisch signaal gerelateerd aan de retinal 
slip aanwezig te zijn. 
1A3. De rol van de vestibulaire kernen 
Cellen in de vestibulaire kernen behorend tot het horizontale kanalen-
systeem reageren niet alleen op een zuiver vestibulaire, doch ook op 
een zuiver optokinetische stimulus in horizontale richting (vis, Dich-
gans e.a. 1973, Allum e.a. 1976; konijn, Keiler & Precht 1979; rat, Ca-
zin e.a. 1980b; aap, Waespe & Henn 1977a). Type I en type II cellen 
verhogen of verlagen hun ontladingsfrekwenties bij optokinetische sti-
mulatie, wanneer de richting van de stimulus tegengesteld is aan die 
van de vestibulaire rotatoire stimulus die de ontladingsfrekwenties ver-
hoogt resp. verlaagt. Daunton en Thomsen (1979) vonden otolietaf-
hankelijke units in het vestibulaire kernencomplex die ook reageerden 
op translatiebewegingen van het gezichtsveld. De gain van de meeste 
units nam toe tijdens gecombineerde visuele en vestibulaire translatie. 
Vernietiging van het vestibulaire kernencomplex deed de OKN ver-
dwijnen (Azzena e.a., 1974; Troiani e.a., 1981). Na bilaterale labyrint-
ectomie bleef bij het konijn de OKN bestaan, doch de responsietoe-
name bij hogere stimulatiesnelheden ontbrak (Collewijn, 1976; Bar-
mack e.a., 1980). Bij de aap stelden Cohen e.a. (1973) hetzelfde vast. 
Volgens Gutman e.a. (1964) daarentegen nam de nystagmusfrekwen-
tie na de ingreep altijd af, ongeacht de optokinetische stimulussnel-
heid. Honrubia e.a. (1971a) en Capps en Roth (1978) bevestigden dit 
bij de kat. Barmack e.a. (1980) zagen dat de gain in open-loop situatie 
na bilaterale labyrintectomie bij het konijn significant gereduceerd was 
bij monoculaire optokinetische stimulatie in temporo-nasale richting 
met snelheden boven 0.5 gr/sec. De gain werd slechts in geringe mate 
beïnvloed bij naso-temporale stimulatie. Collewijn (1976) stelde vast 
dat de SPV in de open-loop situatie, ongeacht de optokinetische sti-
mulussnelheid, kleiner bleef dan 2 gr/sec. 
De optokinetische nanystagmus (OKAN) was bij konijn en aap na bila-
terale labyrintectomie geheel afwezig (Collewijn, 1976; Cohen e.a., 
1973). Bij de kat was de OKAN gereduceerd, maar nog wel aanwezig. 
Een optokinetische nananystagmus (OKAAN) kon niet meer worden 
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aangetoond (Capps & Roth, 1978). Bij de labyrintloze mens kon de 
OKN goed worden opgewekt, maar de OKAN was bij 2 van de 3 door 
Zee e.a. (1976) onderzochte patiënten afwezig. 
Bij apen trad na bilaterale labyrintectomie geen initiële toename meer 
op van de SPV. Onder normale omstandigheden is het zo, dat het ver-
loop van de SPV van de OKN is opgebouwd uit twee componenten, 
hetgeen vooral opvalt bij hogere stimulussnelheden. Na het begin van 
de stimulatie is er eerst sprake van een snelle toename van de SPV. 
Daarna volgt een fase met een meer geleidelijke SPV-toename, totdat 
een steady state waarde wordt bereikt (Cohen e.a., 1977; Lisberger 
e.a., 1981). Bij electrische stimulatie van de NOT bij het konijn zien we 
een vergelijkbare opbouw. Ook hier is na bilaterale labyrintectomie de 
SPV-toename verdwenen (Collewijn, 1976). 
Lesies in het pretectum doen bij de rat (Cazin e.a., 1980c) en de kat 
(Precht & Strata, 1980) de optokinetische responsies van de neuronen 
in de vestibulaire kernen verdwijnen in die situaties waarin ook geen 
OKN meer aantoonbaar is. Omtrent de verbindingen tussen het pre-
tectum en de vestibulaire kernen bestaat nog onduidelijkheid. Aanvan-
kelijk werd gedacht aan de route pretectum-oliva inferior-flocculus-
vestibulaire kernen. Er bestaat een projectie van het pretectum naar 
dat deel van oliva inferior dat in de Angelsaksische literatuur de dorsal 
cap genoemd wordt, zowel vanuit de nucleus dorsalis terminalis als de 
NOT (Maekawa & Simpson, 1973; Takaeda & Maekawa, 1976; Tera-
sawa e.a., 1979). De dorsal cap projecteert via klimvezels op de con-
tralaterale flocculus (Shinoda & Yoshida, 1975). De flocculus ontvangt 
via mosvezels informatie uit de vestibulaire kernen (Precht & Llinas, 
1969) en projecteert op het vestibulaire kernencomplex via inhibe-
rende Purkinje vezels (Alley e.a., 1975; Maekawa & Simpson, 1973). 
Echter noch microlesies in de dorsal cap (Barmack & Simpson, 
1980), noch cerebellectomie (Keiler & Precht, 1978) deden de visueel 
gemoduleerde activiteit van de secundaire vestibulaire neuronen ver-
dwijnen, doch er trad wel modificatie op. De gain bij temporo-nasale 
stimulatie van het contralaterale oog was na de microlesies in de dor-
sal cap verminderd (Barmack & Simpson, 1980), Misschien is de nu-
cleus reticularis tegmenti pontis (NRTP) een belangrijke schakelstruc-
tuur tussen het pretectum en de vestibulaire kernen. Een lesie in deze 
kern deed de visuele responsies van de vestibulaire neuronen verdwij-
nen die optreden na contralaterale monoculaire optokinetische stimu-
latie met forward motion, De OKN was in dat geval ook afwezig (Cazin 
e.a,, 1980c). Er bestaan directe projecties van het pretectum naar de 
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ipsilaterale NRTP (Terasawa e.a., 1979). Bovendien gaf electrische sti-
mulatie van pretectum en ipsilaterale NRTP dezelfde responsies in de 
secundaire vestibulaire neuronen. De latentietijd was na NRTP-stimu-
latie echter korter dan na pretectum-stimulatie (Cazin e.a., 1980c). Bij 
de rat bleek tenslotte dat er in alle pretectum-, NRTP- en vestibulaire 
neuronen kwalitatieve, doch ook kwantitatieve overeenkomsten waren 
bij optokinetische stimulatie; met name lieten alle units een maximale 
responsie zien bij contralaterale monoculaire temporo-nasale optoki-
netische stimulatie met een snelheid van 1 gr/sec. De vestibulaire en 
NRTP-neuronen reageerden echter zowel op optokinetische als op 
vestibulaire stimulatie, terwijl de pretectumneuronen alleen op optoki-
netische stimulatie reageerden (Cazin e.a., 1980a). 
1 AA. OKN tijdens head and body tilt 
Door Hightower e.a. (1971) werd bij het konijn de invloed bestudeerd 
van 45 graden head and body tilt Wanneer bij een dier in linker zijlig-
ging gebruik werd gemaakt van een met de cijfers van de klok mee-
gaande optokinetische stimulus in vergelijking met een contralaterale 
stimulus, was de frekwentie van de slagen groter, maar de amplitude 
kleiner. In rechter zijligging waren de resultaten omgekeerd. De fre-
kwentie was in beide gevallen kleiner dan in buikligging (Hightower 
e.a., 1971). Bij de kat konden geen verschillen in SPV van de OKN 
worden aangetoond tijdens tiltexperimenten. Wel werden de ampli-
tude en de frekwentie van de slagen beïnvloed (Honrubia e.a., 1971a). 
Dichgans e.a. (1974) toonden bij de mens aan, dat de stand van de 
schijnbare verticale as van het gezichtsveld normaliter matig werd be-
invloed door zuiver visuele optokinetische stimulatie. Er trad echter 
een aanzienlijke verandering op tijdens scheefstand van het hoofd. 
Deze verandering nam toe met de mate van scheefstand van het 
hoofd. 
1.5. Diverse interacties 
Aangezien de vestibulaire kernen belangrijk zijn voor de optokineti-
sche reflexen, valt te venvachten dat vestibulaire stimulatie invloed 
heeft op middels het visuele systeem opgewekte nystagmus (OKN en 
centrale nystagmus). Onderlinge interacties kunnen informatie ver-
schaffen over de vraag of en zo ja hoe verschillende nystagmusvor-
men gebruik maken van hetzelfde systeem. 
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13.1. OKti tijdens harmonische lineaire versnelling 
In 1965 onderzocht Veenhof bij het konijn het effect van lineaire ver-
snelling op de OKN. Tijdens interactie nam het aantal nystagmussla-
gen sterk toe. Tokunaga (1977) zag tijdens gecombineerde stimulatie 
niet alleen de nystagmusfrekwentie, maar ook de totale amplitude en 
de SPV toenemen. De OKN tijdens laterale lineaire versnelling liet bij 
de mens een niet-richtingspecifieke toename zien van de SPV. Er be-
stond een modulatie van de OKN-SPV, die gerelateerd was aan de li-
neaire verplaatsing (Buizza e.a,, 1980). 
1.5.2. Optokinetische en vestibulaire nystagmus 
In 1949 beschreef Jung bij de mens de interactie die optreedt tijdens 
gecombineerde optokinetische en vestibulaire stimulatie. Hij stelde 
vast dat er sprake was van additie en subtractie van gelijk-, respectie-
velijk tegengesteld-gerichte optokinetische en vestibulaire nystagmus. 
Bij de mens werd dit bevestigd door Koenig e.a. (1978) en bij de aap 
door Wallace e.a. (1978), Baarsma en Collewijn (1974) ontdekten dat 
de vestibulo-oculaire reflex (VOR) bij het konijn werd beïnvloed tijdens 
gecombineerde harmonische vestibulaire en optokinetische stimula-
tie. De gain (amplitude oogbeweging/amplitude draaistoelbeweging) 
was tijdens gecombineerde stimulatie veel beter voor lage en iets be-
ter voor hoge frekwenties. Bovendien nam het in-fase-voorlopen 
(phase lead), dat bij lage frekwenties van sinusoïdale vestibulaire sti-
mulatie ongeveer 45 graden bedroeg, tijdens gecombineerd stimule-
ren af tot maximaal 10 graden. De niet-lineaire eigenschappen van de 
VOR bleken vooral bij lage frekwenties en amplitudes gecorrigeerd te 
worden door interactie van het vestibulaire en optokinetische systeem. 
Ook andere onderzoekers wezen op het bestaan van algebraïsche ad-
ditie of subtractie van horizontale vestibulo-oculaire en optokinetische 
responsies afhankelijk van het al of niet overeenkomen van de richting 
van beide stimulaties (Batini e.a., 1979; Ito e.a,, 1979; Erickson & Bar-
mack, 1980). Wallace e.a. (1978) zagen bij de aap tijdens interactie 
van de OKAN en de vestibulaire postrotatoire nystagmus eveneens 
een algebraïsche additie of subtractie, afhankelijk van de nystagmus-
richting. 
133. Centrale en vestibulaire nystagmus 
Uit diverse experimenten is gebleken dat, wanneer tijdens electrische 
stimulatie van het mesodiëncefale nystagmogene centrum het vesti-
bulaire systeem geprikkeld werd door middel van rotatie of calorisatie, 
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de nystagmusresponsie toenam, als de richting van de centrale'en 
vestibulaire nystagmus overeenkwam, en afnam, als de richting ver-
schillend was (Lachmann e.a., 1958b; Boussens e.a., 1966). 
13,4. Centrale en optokinetische nystagmus 
Tijdens optokinetische stimulatie in combinatie met electrische stimu-
latie van het mesodiëncefale nystagmogene gebied was er sprake van 
een toename van de centrale nystagmus, ongeacht de richting van de 
optokinetische stimulatie, alhoewel de toename het grootste was, 
wanneer de richting van de optokinetische en centrale nystagmus ge-
lijk was (Bergmann e.a., 1963,1965a). 
L5.5. Centrale en flash Induced nystagmus 
Combinatie van electrische stimulatie van het mesodiëncefale nystag-
mogene gebied en contralaterale monoculaire stroboscopische sti-
mulatie potentieerde volgens Bergmann e.a. (1965b) de centrale nys-
tagmus sterk. Bij homolaterale stroboscopische stimulatie nam de 
centrale nystagmusresponsie sterk af. De stroboscopiefrekwentie 
bleek hierbij van belang. Tussen 5 en 10 Hz was er sprake van een ge-
ringe responsie-afname. Bij toename van de frekwentie nam de cen-
trale nystagmusresponsie verder af. 
1.6. Doel van het onderzoek 
Hoewel in het verleden een aantal aspecten van de FIN reeds zijn be-
studeerd, werd dit tot nu toe slechts gedaan met behulp van directe 
observatie van de oogbewegingen en/of electro-oculografie (EOQ). 
Voor andere parameters van deze oogbewegingen dan de nystagmus-
frekwentie heeft EOQ slechts kwalitatieve waarde, omdat het cornea-
retinale potentiaalverschil te sterk wordt beïnvloed door stroboscopie 
(van Dalen, 1978). Voor bestudering van dynamische interacties is 
echter een nauwkeurige meting van de input-output relaties noodza-
kelijk. Daarom werd voor onze studie gekozen voor meting van de 
oogbewegingen met behulp van een electromagnetische inductie-me-
thode (Robinson, 1963). Hierdoor was het ook mogelijk de resultaten 
van ons onderzoek te vergelijken met de overvloed aan kwantitatieve 
gegevens die de laatste jaren beschikbaar zijn gekomen over visueel 
en vestibulair geïnduceerde oogbewegingen. Allereerst werd een stu-
die gemaakt van de FIN input-output relaties om daarna de FIN te be-
studeren in zijn relatie tot het vestibulaire systeem. 
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Hoofdstuk 2 
Materiaal en methoden 
2.1. Proefdieren 
Als proefdieren werden albino en gepigmenteerde konijnen (gewicht 
2-4 kg) van verschillende rassen (Hollandertjes en Nieuw Zeelander-
tjes) gebruikt. De dieren waren volwassen en verkeerden in een goede 
conditie. In totaal werden voor ons onderzoek 73 gepigmenteerde en 
78 albino dieren getest. Tijdens de experimenten werden de dieren 
gefixeerd in een frame, waarbij de kop in een kophouder werd geïm-
mobiliseerd. Tenzij anders vermeld, werd steeds alleen het geregis-
treerde oog gestimuleerd. Dit oog werd opengehouden met behulp 
van een ooglidspreider. Het oog werd meestal afgedekt door een halve 
ping-pongbaL Hierdoor werd een Ganzfeld-situatie gecreëerd waarin 
het dier een homogene lichtprikkel waarnam. Om uitdrogen van de 
cornea te voorkomen werd het oog regelmatig gedruppeld met go-
nioscopic prism solution ®of MaCl 0.9%, De dieren hadden geen last 
van het registratiespoeltje (zie hierna) of de ooglidspreider. Ma de re-
gistratie was slechts enige locale roodheid van de conjunctiva te zien 
die echter spoedig weer verdween. 
22. Meetsysteem 
Wij hebben gebruik gemaakt van de methode zoals beschreven is 
door Robinson (1963) en wel in de uitvoering die door Stassen (1980) 
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is beschreven. Hier volgt een korte beschrijving van de gebruikte me-
thode, 
Robinson (1963) plaatste een inductiespoeltje dat op het oog van een 
proefdier was gehecht, centraal in 2 voortdurend wisselende electro-
magnetische velden die in fasekwadratuur stonden. Op deze manier 
was het mogelijk om zeer nauwkeurig de bewegingen van het oog te 
volgen door het meten van de spanning die door de velden in het 
spoeltje werd geïnduceerd. De 2 paar veldspoelen die wij gebruikten, 
waren zodanig op een frame gemonteerd, dat de door de spoelen 
geïnduceerde electromagnetische velden loodrecht op elkaar ston-
den. Een paar spoelen werd geplaatst aan de ventrale, resp. dorsale 
zijde van het dier en zorgde zo voor een een veld in verticale richting. 
Het andere paar werd rostraal en om de romp geplaatst en gaf zo een 
veld in horizontale richting. Het oogspoeltje stond centraal in beide 
velden. Het frame was zo te plaatsen, dat in de primaire positie van het 
oog het oogspoeltje evenwijdig stond aan zowel het horizontale als 
verticale veld. In deze positie werd geen spanning in het spoeltje geïn-
duceerd. 
Het oogspoeltje had een diameter van 15 mm en bestond uit 10 win-
dingen geïsoleerd koperdraad met een diameter van 0.05 mm. Onder 
locale anaesthesie (oxybuprocaine HC1 0.4%) werd het spoeltje met 4 
sclerale hechtingen (atraumatiche zijde 6-0) vastgezet aan de limbus, 
Robinson (1963) gebruikte voor beide velden dezelfde frekwentie, 
waarbij er een onderlinge faseverschuiving bestond van 90 graden. 
Wij gebuikten twee verschillende frekwenties namelijk 25 en 30 kHz. 
Hierdoor werden meetfouten voorkomen die zouden kunnen optreden 
door faseverschuivingen. 
De spanning die in het oogspoeltje werd geïnduceerd door de bewe-
gingen van het oog ten opzichte van het electromagnetische veld, 
werd gedetecteerd door 2 EGG & Brockdeal precision lock-in ampli-
fiers type 9503D-SC. Elk van deze versterkers kreeg als referentie de 
frekwentie van een bepaald electromagnetisch veld. Een ijkwaarde 
werd verkregen door in de primaire positie van het oog het horizontale 
veld 10 graden naar links en rechts, het verticale veld 10 graden naar 
boven en beneden te draaien met het oogspoeltje in het middelpunt 
van de draaicirkel. Wanneer het oogspoeltje met een veld een hoek 
maakt die niet meer dan ongeveer 20 graden afwijkt van de richting 
van de veldlijnen, bestaat er een nagenoeg lineair verband tussen de 
geïnduceerde spanning en de hoek van het spoeltje to.v. de veldlij-
nen. Tijdens tiltexperimenten (zie hoofdstuk 2.3.3.2.) werd het referen-
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tievlak van de eletromagnetische flux aangepast aan de positie die het 
oog bij de tilt had aangenomen. Zoals door Fleisch (1922b) al is aan-
gegeven kunnen de ogen van het konijn tijdens lateral tilt 25-30 gra-
den deviëren vanuit de primaire positie. Wanneer we het referentievlak 
van de flux niet zouden aanpassen aan de nieuwe positie van het oog 
in de ruimte, zou de geïnduceerde spanning bij grotere hoeken niet 
meer lineair veranderen met de hoek die het oogspoeltje maakte met 
de richting van de magnetische veidlijnen. Op deze manier zouden ge-
ringere waarden gemeten worden. 
De ijking en de gemeten positieveranderingen van het oogspoeltje 
werden vastgelegd op papier (Elema-Mingograf jet-ink galvoschrijver) 
en analoge tape (Bell & Howell Datatape 2010 recorder). Nystagmus 
werd geanalyseerd m.b.v. een digitale data-processing methode (Huy-
gen, 1979) met gebruikmaking van een PDP 11/45 computersysteem. 
23.1. Stroboscop/scfre stimulatie 
Stimulatie werd uitgevoerd met een Ahrend-van Gogh fotostimulator, 
type ST-2T. De flitsduur was 140 microsec. Bij 25 Hz bedroeg de licht-
intensiteit op het niveau van de cornea (dus achter de ping-pongbal) 
4.8 MLux/flits. De flitsfrekwentie was instelbaar van 5 tot 100 Hz, De 
stimulatieduur was 60 sec, tenzij anders vermeld wordt 
23.2. Optokinetische stimulatie 
Hierbij werd gebruik gemaakt van een verbeterde versie van de optoki-
netische stimulator die beschreven werd door Verhagen (1979). In het 
kort komt deze methode neer op projectie van een wit-zwart banen-
patroon op een rond scherm. De banen verliepen in het verticale vlak. 
De kop van het dier bevond zich centraal binnen het geprojecteerde 
patroon en wei zo, dat elke witte resp. zwarte baan 10 graden van het 
gezichtsveld besloeg. De optokinetische stimulus had een snelheid 
van 1 gr/sec. 
233. Vestibulaire stimulatie 
233. 1. Dynamische vestibulaire stimulatie 
Het fixatieframe met veldspoelen en stroboscoop werd vastgezet op 
een draaistoel (Tönnies). De stand van de kop van het dier was zoda-
nig, dat de horizontale kanalen optimaal gestimuleerd werden. De ves-
tibulaire draaistoelstimulus was sinusoïdaal van vorm met perioden 
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van 5 tot 19.5 sec en een maximale stimulussnelheid van 20 tot 30 gr-
/sec. 
Voor stimulatie van de otolieten werd de al eerder genoemde opstel-
ling geplaatst op een parallelschommel. De positie van het dier was 
zodanig, dat tijdens horizontale lineaire versnelling de vector van de 
versnelling loodrecht stond op het midsagittale vlak van het konijn. Bij 
lineaire stimulatie met de mechanische humane parallelschommel 
bedroeg de periodeduur 2.96 sec bij een beginamplitude die overeen-
kwam met een horizontale verplaatsing van 25-45 cm. De arm van de 
schommel was 2.25 m. Dit resulteerde in een versnellingsvector die 
tussen 7 en 11 graden varieerde t.o.v. het verticale nulvlak. Een aantal 
malen werd de humane schommel aangedreven door een kleine pa-
rallelschommel die middels een servo-regeling een zuiver harmo-
nische versnelling produceerde. Dit apparaat werd beschreven door 
Fischer (1980). Wij plaatsten onze opstelling niet op deze kleine 
schommel, omdat het platform van de schommel te klein was en bo-
vendien het risico bestond, dat tijdens de stimulatie artefacten zouden 
optreden in het electromagnetische veld door de aanwezigheid van 
grote metalen delen aan de kleine schommel Wanneer de humane 
schommel op deze wijze werd aangedreven, bedroeg de amplitude 
van de uitwijking 10 cm en de periode 2.15 sec. De resulterende vec-
tor gaf een tilt van maximaal 5 graden. Door gebruik te maken van de 
humane schommel waren wij bovendien in staat om, liggend op het 
platform, te onderzoeken of het mogelijk was deze compensatoire 
oogbewegingen met het ongewapende oog waar te nemen. 
2.3.32. Statische vestibulaire stimulatie 
Het frame met spoelen en konijn werd gedraaid om de rostrocaudale 
as van het dier. uitgaande van de horizontale positie werd het dier in 8 
stappen van 45 graden rondgedraaid, willekeurig links- of rechtsom. 
In elke positie van het dier werden de veldspoelen telkens zo gezet, dat 
de electromagnetische velden evenwijdig stonden aan het op het oog 
vastgezette spoeltje. Daarna werd opnieuw stroboscopisch gestimu-
leerd. Ook werd het frame in het sagittale vlak van het dier geroteerd 
in stappen van 90 graden, eveneens over in totaal 360 graden. De pro-
cedure was verder gelijk aan de hierboven beschreven procedure. 
2.4. De open-loop situatie 
Het te stimuleren oog werd onder locale anaesthesie (oxybuprocaine 
HC1 0.4%) met 6 sclerale hechtingen (atraumatische zijde 3-0) gefi-
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xeerd aan een ring die deel uitmaakte van het fixatieframe. Zo was het 
voor het konijn niet mogelijk om dit oog te bewegen. Hierbij werd het 
oogspoeltje vastgezet op het contralaterale oog. 
2.5. Labyrintectomie 
Onder algehele anaesthesie (pentobarbital 30 mg/kg en halothaan) 
werd bij een aantal dieren een enkel- of dubbelzijdige labyrintectomie 
uitgevoerd. Hierbij werd via de processus mastoideus, onder opoffe-
ring van de structuren in het middenoor, een weg gemaakt naar het 
binnenoor. Het ronde en ovale venster werden geopend. De vloeistof 
in het binnenoor werd middels aspiratie verwijderd. Het resultaat van 
de ingreep werd middels draaistoel- of calorische stimulatie gecontro-
leerd. 
2.6. Stereotaxie 
Bij een aantal dieren werden stereotactische lesies gemaakt in het la-
terale pretectum. Onder algehele anaesthesie (etomidaat en halo-
thaan) werden de dieren gevat in een stereotactisch apparaat. Tijdens 
de ingreep werden de dieren beademd en werd de lichaamstempera-
tuur kunstmatig gehandhaafd, Aan de laterale voor- en onderzijde van 
de colliculus superior werd het eerder door Collewijn (1975a) be-
schreven nystagmogene gebied opgezocht In dit gebied ligt onder an-
dere de nucleus tractus optici. Electrische stimulatie van dit gebied 
geeft een horizontale nystagmus met de snelle fase naar contralate-
raal. Het punt met maximale responsie op bipolaire electrische stimu-
latie werd opgezocht. Hierbij werd met behulp van een Grass stimula-
tor type S88 en een Grass photoelectric stimulus isolation unit model 
PS 146 met constant current output een stimulus aangeboden met de 
volgende eigenschappen: pulsen in treintjes van 20 Hz, duur 2 msec, 
sterkte 0.1 mAmp. Wanneer het punctum maximum was vastgesteld, 
vond coagulatie van het gebied rond de electrode plaats. De dieren 
werden na de experimenten gedood door middel van een overdosis 
pentobarbital en daarna geperfundeerd met formaline 4%. De lesies 
werden histologisch gecontroleerd, nadat in het coronale vlak coupes 
gesneden waren om de 10 mu en deze coupes gekleurd waren vol-
gens Klüver-Barrera, 
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Hoofdstuk 3 
RN: input-output relaties bij 
albino en gepigmenteerde 
konijnen 
3, L Inleiding 
In dit hoofdstuk wordt eerst een definitie gegeven van de FIN. Daarna 
worden de kenmerken van deze nystagmus en de vaak optredende 
FIAN nog eens genoemd. Bij een aantal albino en gepigmenteerde 
konijnen werd nagegaan of een FIN aangetoond kon worden. Een 
aantal dieren die onder normale condities geen FIN lieten zien, wer-
den behandeld met chloorpromazine of droperidol om na te gaan of 
deze stoffen de nystagmus gemakkelijker opwekbaar maken. Voor het 
verdere onderzoek werden alleen goed responderende dieren geko-
zen. Een aantal aspecten van de FIN en de FIAN worden besproken. 
Zoals in het eerste hoofdstuk is vermeld, vertoont de FIN enkele ken-
merkende overeenkomsten met een open-loop OKN. Om dergelijke 
overeenkomsten nader te evalueren, werd bij een aantal konijnen het 
gestimuleerde oog vastgezet. 
Bij enkele dieren werd gelijktijdig het linker en het rechter oog gere-
gistreerd ten einde een indruk te krijgen van het al of niet geconju-
geerd bewegen van de ogen tijdens het optreden van de FIN, 
32. Algemene kenmerken van de opgewekte nystagmus 
Het belangrijkste kenmerk van de FIN is de richting. De snelle fase is 
namelijk altijd gericht naar de kant van het gestimuleerde oog, Onder 
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een FIN verstaan wij een door monoculaire stroboscopische stimula-
tie opgewekte oogbeweging bestaande uit elkaar afwisselende lang-
zame fases en snelle resetsaccades. Er dienen bij afspraak tenminste 
twee nystagmusslagen in de al eerder genoemde richting te zijn. De 
richting van de FIAN is gelijk aan de richting van de FIN. 
■ 
3.3. De opwekbaarheid van de FIN bij albino en gepigmenteerde ko-
nijnen 
Voor ons onderzoek hebben wij 78 albino en 73 gepigmenteerde ko-
nijnen onderzocht op het aspect van de opwekbaarheid van een FIN. 
Het testprogramma bestond uit monoculaire stroboscopische stimu-
latie gedurende een minuut met de flitsfrekwenties 20, 25, 30, 35 en 
40 Hz. Beide ogen werden apart belicht in afzonderlijke experimenten. 
Dieren die tijdens de eerste sessie geen FIN hadden, werden op een 
later tijdstip nogmaals getest Zo konden wij bij 55 albino en 14 gepig-
menteerde dieren een FIN aantonen. Tien albino en 10 gepigmen-
teerde konijnen die geen FIN vertoonden, werden opnieuw getest na 
intraveneuze toediening van chloorpromazine (1 mg/kg, Costin e.a., 
1965). Daarbij werd gedurende 150 minuten om de 15 minuten ge-
controleerd of de dieren bij stroboscopische stimulatie (25 Hz, gedu-
rende 1 minuut) een FIN vertoonden. Bij twee albino en twee gepig-
menteerde konijnen bleek dit het geval. Eenzelfde onderzoek werd 
verricht bij een andere groep konijnen, op dezelfde manier samenge-
steld, na toediening van droperidol (0.125 mg/kg, van Dalen, 1978). 
Bij 1 gepigmenteerd en bij 2 albino konijnen was toen een FIN aanwe-
zig. 
3.4. Stimulatiefrekwentie in relatie tot SPV 
Het frekwentiegebied waarbinnen een FIN opwekbaar was, varieerde 
van 5 tot 90 Hz. De responsie was niet bij elke frekwentie even sterk. 
Elk dier vertoonde een optimale stimulusfrekwentie, waarbij meestal 
zowel het aantal nystagmusslagen als de snelheid van de langzame 
fase het hoogste waren. Voor de totale onderzochte groep lag het opti-
male stimulusfrekwentiegebied tussen 20 en 35 Hz. Er bestond geen 
relatie tussen de stimulusfrekwentie en het aantal nystagmusslagen of 
de maximale snelheid van de langzame fase (MSPV). Van enkele die-
ren werd de relatie tussen stimulusfrekwentie en MSPV respectievelijk 
totaal aantal slagen gedurende 1 minuut stroboscopische belichting 
afgebeeld in fig.la en b. De responsies waren onderling zeer verschil-
lend. Sommige dieren vertoonden slechts enkele slagen, terwijl an-
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1 Van 4 albino en 1 gepigmenteerd konijn is de MSPV (maximum slow 
phase velocity) uitgezet tegen de stroboscopiefrekwentie (a). Van 
dezelfde dieren is eveneens het aantal nystagmusslagen bij 1 minuut 
stroboscopie uitgezet tegen de stroboscopiefrekwentie (b). 
dere meer dan 100 slagen per minuut produceerden. Bij een en het-
zelfde dier was de responsie bij een bepaalde frekwentie wel reprodu-
ceerbaar, mits tussen twee stimulaties een interval van 5 minuten 
werd aangehouden, waarin het dier in het donker verbleef. Kort na el-
kaar stimuleren deed de responsie namelijk dalen; het aantal slagen 
en de MSPV namen af. Wanneer langer dan 3 minuten werd gewacht, 
waren deze verschillen afwezig, In verband met standaardisering van 
het onderzoek werd gekozen voor een interval van tenminste 5 minu-
ten. 
3.5. Eigenschappen van de nystagmusresponsie 
De latentietijd van de nystagmusresponsie varieerde van 1 tot 15 se-
conden. De responsie begon altijd met een langzame oogbeweging 
gevolgd door een resetsaccade. Er was vervolgens sprake van een op-
bouwperiode waarvan de duur varieerde van 10 tot 60 seconden. In 
deze periode namen het aantal slagen en de SPV toe. Bij sommige 
dieren ontstond daarna een steady state die bleef bestaan, totdat de 
stimulatie werd beëindigd. Dan zag men meestal een FIAN (fig.2a). 
Tijdens de steady state waren de amplitude en de SPV alsmede de 
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Fig. 2 Na enkele seconden stroboscopische belichting van OS treedt een 
FIN op. De SPV (slow phase velocity) neemt geleidelijk toe, totdat 
een plateau is bereikt Na beëindiging van de stimulatie treedt een 
sterke initiële vermindering op van de SPV, Daarna neemt de SPV 
geleidelijk verder af (a). Tijdens de plateau-fase zijn de duur van de 
FIN-slagen, de amplitude en snelheid van de langzame en snelle 
fase redelijk constan t (a -e). 
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oogpositie aan het begin en eind van de nystagmusslagen betrekkelijk 
constant (fig.2a-e). Bij een aantal dieren werd de steady state zelfs tij-
dens onze langste stimulatieperiode (5 minuten) vastgehouden. An-
dere dieren vertoonden na het bereiken van een maximum een af-
name van de responsie-intensiteit Het aantal slagen per minuut en de 
SPV daalden. Soms was de responsie al beëindigd, voordat de stimu-
latie was gestopt (fig.3). Zo niet, dan werd de reactie meestal gevolgd 
door een FIAN. 
De FIAN toonde dikwijls, met name bij hoge aanvangssnelheden, in 
het begin een sterk verval van SPV (fig.2a en 3). Daarna nam de SPV 
meer geleidelijk af tot nul. De duur van de FIAN was meestal korter 
dan de stimulatieperiode. Hoe hoger de MSPV, des te sterker was over 
het algemeen de FIAN. Omkering van de nystagmus werd door ons 
niet gezien, althans niet bij deze experimenten. 
De MSPV varieerde interindividueel nogal sterk, zoals eerder is aange-
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geven. In de door ons onderzochte groep was de hoogste MSPV tij-
dens een steady state 145 gr/sec. Het was opvallend dat het aantal sla-
gen en de MSPV bij de albino konijnen over het algemeen groter wa-
ren dan bij de gepigmenteerde dieren. Bij deze laatste groep was de 
frekwentieband waarbinnen een FIN kon worden opgewekt, tevens 
smaller. 
Bij een aantal dieren (allen albino konijnen) bestonden er duidelijke 
verschillen in responsie tussen stimulatie van linker en rechter oog. 
Deze verschillen waren reproduceerbaar. Het betrof verschillen in aan-
tal slagen en MSPV bij eenzelfde stimulusfrekwentie. 
Wanneer men het verloop van de SPV bestudeert tijdens het begin en 
het eind van de nystagmusresponsie, ziet men dat de SPV uitgezet te-
gen de tijd meestal een exponentieel verloop heeft (fig.2a en 3). Soms 
lijkt het verloop echter meer lineair (fig,4). In een aantal gevallen kon-
den wij niet vaststellen of er sprake was van een lineair dan wel expo-
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Fig. 4 Stimulatie van OS bij een albino konijn. De SPV verandert nagenoeg 
lineair tijdens stijgen en dalen. 
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nen tieel verloop. Het kwam ook voor dat een bepaald dier nu eens een 
lineair dan weer een exponentieel verloop vertoonde. 
Wanneer wij de tijdsconstante ad hoc definiëren als de tijd die nodig is 
voor de SPV om 63% van de uiteindelijke verandering in waarde te be-
reiken (lineair of exponentieel), dan bleek deze tijdens de fase van af-
name van de SPV bij de FIN en FIAN te variëren tussen 5 en 40 secon-
den. Naarmate de responsie sterker was, bleek ook de tijdsconstante 
van de FIAN groter. De reponsie had een kortere tijdsconstante, wan-
neer een niet-optimaJe stimulusfrekwentie werd gekozen. 
3.6, Stimulatie van het vastgezette oog 
Bij 12 albino konijnen werd het gestimuleerde oog geïmmobiliseerd. 
De bewegingen van het afgedekte contralaterale oog werden geregis-
treerd. Zo kreeg het gestimuleerde oog wel visuele input, maar er was 
geen terugkoppeling die gebruikt kon worden om een (schijnbaar 
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Fig. 5 Het linker oog van een albino konijn is geïmmobihseerd en wordt 
vervolgens belicht (a). OS wordt weer vrijgemaakt en het experi-
ment wordt herhaald (b). Er bestaan nauwelijks verschillen in re-
sponsie tussen stimulatie van het vrij bewegende en het vastgezette 
oog. 
waargenomen) beweging van het gezichtsveld te compenseren. Er 
konden ten aanzien van de eigenschappen van de FIN geen signifi-
cante verschillen worden aangetoond tussen de situaties waarin het 
oog geïmmobiliseerd was of vrij kon bewegen, alhoewel de SPV tij-
dens immobilisatie regelmatig iets lager was (zie ook 3.7.)- E e n voor-
beeld vindt men in fig.Sa en 5b. 
3.7. Conjugatie tijdens FIN 
Over het algemeen wordt aangenomen, dat bij zoogdieren oogbewe-
gingen, inclusief nystagmus, geconjugeerd verlopen. Ten aanzien van 
de nystagmus geldt dit zeker wat betreft de richting van zowel de lang-
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zame als de snelle fase. Wij hebben het conjugatie-aspect bestudeerd 
bij de FIN, waarbij ook gekeken werd naar de amplitude en de snel-
heid van de langzame en snelle fase. Deze bleken voor het gestimu-
leerde oog groter dan voor het afgedekte contralaterale oog. De ti-
ming voor de snelle fase was gelijk voor beide ogen. Tijdens de lang-
zame fase was er sprake van een convergentie-effect en tijdens de 
snelle fase van een divergentie-effect; overigens was in de periode dat 
een nystagmus aanwezig was, de gemiddelde oogstand divergent 
t.o.v. de ruststand. Deze effecten waren het meest uitgesproken bij de 
optimale stimulusfrekwentie. Er bestonden hierbij geen verschillen 
tussen gepigmenteerde en albino konijnen. Ter illustratie worden en-
kele experimenten besproken. 
Van een gepigmenteerd konijn werd het linker oog belicht; de strobos-
copiefrekwentie was 20 Hz (experiment 1: fig.6a), respectievelijk 25 Hz 
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Fig. 6 Bij een gepigmenteerd konijn wordt OS gestimuleerd. De strobosco-
piefrekwentie bedraagt 20 Hz (a) en 25 Hz (b). De bewegingen van 
beide ogen worden geregistreerd. Er bestaan duidelijke ver-
schillen tussen OS en OD. In een ander experiment wordt OD be-
licht (33 Hz, fig. 6c). Ook hier zijn verschillen in responsie zichtbaar 
(zie tekst). 
(experiment 2: fig.6b). De bewegingen van beide ogen werden gere-
gistreerd. Stroboscopie gaf een nystagmus naar links. De amplitude 
en de snelheid van de langzame fase van OS waren groter dan van 
OD. Bovendien trad tijdens stimulatie een meer divergente oogstand 
op. Ma stoppen van de FIN was de oorspronkelijke stand van OS to.v. 
OD weer nagenoeg hersteld. Wanneer men de responsie bij 20 en 25 
Hz vergelijkt, ziet men dat de MSPV en het aantal slagen het grootst 
zijn bij 20 Hz. Het verschil in snelheid van beide ogen is dan eveneens 
groter. Stimulatie van OD gaf een nystagmus naar rechts (fig.6c). De 
snelheid en de amplitude van de langzame fase van OD waren nu gro-
ter dan van OS. Ook hier was tijdens stroboscopie een meer diver-
gente oogstand aanwezig. 
Van een albino konijn werd het rechter oog gestimuleerd (25 Hz). Dit 
resulteerde in een nystagmus naar rechts. In fig.7 zijn paarsgewijs de 
amplitude van de langzame fase (fig.7a), resp. de SPV (fig.7b) van de 
nystagmusslagen van OS en OD tegen elkaar uitgezet. De SPV en de 
amplitude van OD waren groter dan van OS. 
3.8. Discussie 
De FIN kwam in de door ons onderzochte groep frekwenter voor bij al-
bino dan bij gepigmenteerde konijnen, zoals ook door Itin (1969) werd 
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7 Het rechter oog van een albino konijn wordt stroboscopisch gesti-
muleerd Beide ogen worden geregistreerd. Hier zijn paarsgewijs 
de amplitude (a) en de SPV (b) van de langzame fase van OS en OD 
tegen elkaar uitgezet (zie tekst). 
vastgesteld. Van Dalen (1978) daarentegen vond geen verschil in 
voorkomen tussen beide groepen. Hij was in staat bij alle konijnen een 
FIN aan te tonen. Bergmann en Pasternak (1977) zagen geen FIN bij 
albino konijnen, tenzij ze de dieren eserine toedienden. In een eerdere 
studie van Bergmann (Costin e.a., 1965) werd melding gemaakt van 
het voorkomen van de FIN bij 75% van de onderzochte konijnen, mits 
geen farmaca werden toegediend. Het ras werd in deze studie niet ver-
meld, maar op grond van het bovenstaande mag men aannemen dat 
door Costin e.a. (1965) gebruik is gemaakt van gepigmenteerde konij-
nen, hoewel ook een gemengde groep niet uitgesloten lijkt. Ook bij de 
OKN werden verschillen in responsie vastgesteld tussen albino en ge-
pigmenteerde konijnen. Collewijn e.a. (1978) vonden bij albino konij-
nen een lagere gain (oogsnelheid/stimulussnelheid) bij de OKN, wan-
neer het gehele gezichtsveld werd gestimuleerd. Wanneer alleen het 
achterste deel werd gestimuleerd, waren de waarden vergelijkbaar 
met de waarnemingen bij gepigmenteerde dieren. Erickson en Bar-
mack (1980) zagen geen verschil in OKN-gain tussen albino en ge-
pigmenteerde konijnen. Een verklaring zou kunnen zijn dat zij vooral 
het achterste deel van het gezichtsveld stimuleerden. 
Noch na gebruik van droperidol (van Dalen, 1978), noch van chloor-
promazine (Costin e.a., 1965) waren wij in staat bij alle dieren een FIN 
aan te tonen i.tt. de eerder genoemde onderzoekers. Een zekere facili-
tatie van de responsie kunnen wij echter niet uitsluiten. Onze uitkom-
sten betreffende de interindividueie en intra-individuele variabiliteit ko-
men overeen met Costin e.a, (1965), 
De FIN begon altijd met een langzame fase, zoals eerder al door Pasik 
e.a. (1970) werd beschreven. Hetzelfde fenomeen ziet men meestal 
ook bij de OKN (Hightower e.a., 1971), alhoewel Ter Braak (1936) van 
mening was dat de positie van het oog tijdens het begin van de stimu-
latie bepaalde of een OKN-start met een langzame of een snelle fase 
zou plaatshebben. Ook de centrale nystagmus begint met een lang-
zame fase (Lachmann e.a., 1958a; Montandon, 1964; Collewijn, 
1975a). Een geleidelijke toename en afname van de intensiteit van de 
responsie is ook vastgesteld door andere onderzoekers (Costin e.a., 
1965; Pasik e.a., 1970; Roth & Capps, 1977; van Dalen, 1978). Het is 
een fenomeen dat kennelijk voorkomt bij FIN, OKN (o.a. Ter Braak, 
1936) en centrale nystagmus (Collewijn, 1976). Sommige auteurs 
schrijven dat de opbouw bij de OKN-SPV lineair is (Collewijn, 1976, 
konijn), terwijl andere aannemen dat een exponentieel verloop meer 
regel is (aap: Cohen e.a., 1977; Paige, 1983). Maioli en Precht (1982) 
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zagen bij de kat zowel een exponentieel als een niet-exponentieel ver-
loop. Alhoewel Collewijn (197'6) van mening is dat de opbouw van de 
OKN-SPV niet exponentieel is maar lineair, zijn sommige van de door 
hem gepubliceerde curves toch ook wel suggestief voor een exponen-
tieel verloop. In onze studie lieten de meeste dieren een exponentieel 
verloop van de FIN-SPV zien, maar ook een lineair verloop kwam voor. 
Sommige dieren vertoonden zelfs het ene moment een exponentieel, 
het andere een lineair verloop. Wat betreft de langzame fase van de 
FIAN komen onze bevindingen overeen met de gegevens van Itin 
(1969). Hij stelde bij de meeste dieren een exponentiële toename van 
de duur van de langzame fase vast. Mogelijk spelen hierbij processen 
een rol die vergelijkbaar zijn met de vestibulaire adaptatie welke op-
treedt tijdens postrotatoire nystagmusresponsies en aanleiding geeft 
tot secundaire naresponsies. Collewijn e.a. (1980) stelden vast dat ook 
de OKAN en de postrotatoire nystagmus bij het konijn meer lineair 
dan exponentieel leken. Cohen e.a, (1977) zagen bij de aap na een ini-
tiële daling bij lagere stimulussnelheden een lineair verloop van de 
OKAN-SPV, bij hogere (60-80 gr/sec) een exponentieel verloop. Bij de 
kat verliep de SPV-daling van de OKAN exponentieel (Maioli & Precht, 
1982). Naast het eerder genoemde adaptatiemodel biedt het velocity 
storage model een interessante theoretische verklaring van geleide-
lijke veranderingen. Er zijn modellen ontworpen die of een exponen-
tieel verloop (Raphan e.a., 1979) of een lineair verloop (Collewijn e.a., 
1980) laten verklaren. Baloh e.a. (1983) stelden vast dat bij het konijn 
de schijnbare tijdsconstante van de postrotatoire nystagmus toenam 
met de snelheid van de eerder gebruikte stimulus. Meestal was het 
verloop van de SPV van deze postrotatoire nystagmus in de tijd lineair, 
maar bij de helft van de door hen geteste dieren kwamen exponentiële 
segmenten voor. Zij verklaarden hun bevindingen met behulp van een 
model waarin een feedback hop was opgenomen. De output van deze 
feedback loop was constant wanneer de input-snelheid een bepaalde 
waarde overschreed; in dat geval werd de feedback loop geopend, 
waardoor een constante input naar een storage system met een lange 
tijdsconstante ontstond. Wanneer de inputsnelheid verder toenam, 
bleef het verloop van de SPV lineair, doch de tijdsconstante nam toe. 
Wanneer de feedback loop niet verzadigd was, trad een exponentieel 
verloop van de SPV op. Ons inziens zou het al of niet verzadigen van 
een feedback loop de variabiliteit in het responsieverloop van de FIN 
kunnen verklaren. 
Diverse onderzoekers (Cohen e.a., 1977; Waespe & Henn, 1977b; 
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Raphan e.a., 1979; Lisberger e.a., 1981; Paige, 1983) zagen een ver-
sneld initieel dalen van de OKAN-SPV. Daarna trad een geleidelijke af-
name op van de SPV. Zij namen aan dat dit het gevolg was van een 
verzadiging van een storage mechanisme. Raphan e,a. (1979) namen 
in hun model aan, dat tijdens OKN een integrator slechts gedeeltelijk 
geladen zou worden, waardoor de OKAN-SPV aanvankelijk een ver-
snelde afname zou tonen om vervolgens geleidelijk te verminderen. 
Cohen e.a, (1977) hadden bij de aap vastgesteld, dat de OKAN-SPV 
net na de initiële daling een functie was van de steady state OKN-SPV 
en de duur van de voorafgaande optokinetische stimulatie. Na de 
OKN-steady-state-periode bij stimuli tot 90-120 gr/sec bleek de bo-
vengenoemde SPV ongeveer 80% van de OKN-SPV. De schijnbare 
tijdsconstante voor de F1AN is in dezelfde orde van grootte als de tijds-
constante door anderen berekend voor de postrotatoire nystagmus 
(Collewijn e.a., 1980, 10-20 sec) en OKAN (Cohen e.a., 1977, 5-20 
sec; Collewijn e.a., 1980, 10-20 sec; Baloh e.a., 1983, konijn 6.2 sec, 
SD. 2,2 sec tot 22.9 sec, SD. 12,2 sec, mens 13 sec, SD. 5 sec; Paige, 
1983,194 sec, SD. 3,1 sec). 
Miller e.a. (1979) suggereerden reeds, dat de sterke nystagmus tijdens 
Ganzfeld-stimulatie bij de aap verklaard zou kunnen worden door voor 
de FIN een open-loop situatie aan te nemen vergelijkbaar met de 
OKN-open-loop situatie. Wij hebben aangetoond dat bij het konijn de 
SPV van de FIN regelmatig groter was dan 100 gr/sec en bovendien 
dat immobiliseren van het gestimuleerde oog de responsie nauwelijks 
veranderde; met name nam de SPV in dat geval niet toe. Op grond 
hiervan menen wij te mogen stellen, dat de FIN inderdaad overeen-
komsten heeft met de open-loop OKN en wellicht van hetzelfde me-
chanisme gebruik maakt. Onze F1N-SPV waarden zijn vooral bij albino 
konijnen vaak aanzienlijk hoger dan de SPV-waarden die voor de OKN 
en open-loop OKN bij het konijn uit de literatuur bekend zijn. Ter 
Braak (1936) en Collewijn (1969) vonden 30 gr/sec; Collewijn (1976) 
en Barmack e.a. (1980) 40 gr/sec. Erickson en Barmack (1980) stel-
den waarden vast van ongeveer 45 gr/sec, In 1980 vonden Collewijn 
e.a. bij enkele dieren een gain (oogsnelheid/stimulussnelheid) van 
0.65, SD 0.30 bij 60 gr/sec optokinetische stimulussnelheid. Deze 
voor het konijn ongebruikelijk hoge waarde werd door hen verklaard 
door een positieve selectie van goed responderende dieren. 
Collewijn (1976) maakte melding van enige overeenkomst tussen de 
MSPV tijdens optimale stimulatie voor de centrale nystagmus en de 
open-loop OKN. Voor de FIN geldt waarschijnlijk hetzelfde, hetgeen 
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gesteund wordt door het resultaat van een door ons verricht experi-
ment bij een gepigmenteerd konijn. Tijdens optimale stimulatie-con-
dities voor het opwekken van een centrale nystagmus door electrische 
prikkeling van het pretectum (gebied van de NOT) bleek de MSPV 31 
gr/sec. De MSPV van de FIN bedroeg 35 gr/sec. Wellicht zijn ver-
schillen in konijnerassen en onze selectie van goed responderende 
dieren verantwoordelijk voor de door ons gevonden hoge SPV-waar-
den. 
Verschillen in responsie tussen stimulatie van het linker en rechter oog 
werden eerder vastgesteld bij de aap (Miller e.a., 1979). Het bleek dat 
stimulatie van het linker oog een minder goede responsie liet zien dan 
stimulatie van het rechter oog. Wij zagen wel dat altijd een van beide 
zijden systematisch de beste responsie vertoonde, maar bij het ene 
dier was dat de linker en bij het andere dier de rechter zijde. Bo-
vendien konden wij alleen bij albino konijnen grotere verschillen vast-
stellen. Een verklaring voor onze bevindingen bij albino dieren kan ge-
vonden worden in het feit, dat bij deze dieren veel abnormale projec-
ties en verbindingen voorkomen; er bestaan ook verschillen in retinale 
elementen tussen albino en gepigmenteerde dieren (Hahnenberger, 
1977, Collewijn e.a., 1980). 
De resultaten die wij verkregen door registratie van de beweging van 
beide ogen afzonderlijk tijdens FIN, zijn vergelijkbaar met de resulta-
ten van Collewijn en Noorduin (1972) t.a.v. de OKN bij het konijn. Het 
oog dat (schijnbare) forward motion waarnam, bleek een grotere SPV 
en amplitude van de langzame fase te hebben dan het andere oog. Bij 
de OKN bleek bovendien, dat de asymmetrie toenam bij afdekken van 
het oog dat geen forward motion waarnam. 
Samenvattend kunnen we stellen, dat de FIN een nystagmustype is 
dat wordt opgewekt door een in essentie open-loop stimulatie van het 
gekruiste (vermoedelijk subcorticale) optische systeem. De FIN heeft 
belangrijke eigenschappen gemeen met de OKN en de centrale nys-
tagmus. Op het niveau dat gelegen is onder de NOT, waarbij de cen-
trale nystagmus nog niet in de beschouwing betrokken kan worden, 
lijken FIN en OKN gebruik te maken van een en hetzelfde mecha-
nisme van stimulusoverdracht. Door Barlow e.a. (1964) werden rich-
tinggevoelige elementen aangetoond op het niveau van de retinale 
ganglioncellen. In elk oog bleek een relatieve overmaat aan richting-
gevoelige cellen te bestaan die hun activiteit verhoogden tijdens het 
waarnemen van voorwaartse beweging van het gezichtsveld. Oyster en 
Barlow (1967) suggereerden dat deze cellen van belang waren voor de 
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OKN. Later werd vastgesteld dat de snelheidsresponsiecurves van 
langzame fase van de open-loop OKM en de curve van de ontladings-
frekwenties van dit type cellen behorende bij een bepaalde snelheid, 
een opvallende gelijkenis vertonen (Oyster e.a., 1972). Vervolgens 
toonde Collewijn (1975b) richtingselectieve cellen aan in de NOT. 
Een deel van deze cellen werd geëxciteerd door stroboscopie met fre-
kwenties tussen 10 en 30 Hz. Dit is nu juist het optimale frekwentiege-
bied voor het opwekken van een FIN bij het konijn. Dat er een relatieve 
overmaat aan receptoren bestaat die gevoelig zijn voor forward mo-
tion, biedt enerzijds een verklaring voor het feit, dat er bij monoculaire 
optokinetische stimulatie een voorkeur en betere responsie bestaat bij 
het aanbieden van forward motion; anderzijds biedt het bovenstaande 
een plausibele verklaring voor de richting van de FIN, aannemende 
dat de sterkst vertegenwoordigde groep richtingselectieve elementen 
ook uiteindelijk de richting van de responsie zal bepalen bij een Ganz-
feld-stimulatie. Doordat bij albino dieren het pigment ontbreekt, be-
reikt bij deze dieren een grotere hoeveelheid lichtenergie de retinale 
elementen dan bij gepigmenteerde dieren. Van Dalen (1978) heeft 
aangetoond dat de belichtingssterkte van belang is voor de sterkte van 
de responsie. Wanneer de belichtingssterkte afnam, werd de respon-
sie minder en het effectieve stroboscopische stimulatiespectrum 
smaller. De optimale stimulatiefrekwentie veranderde niet, maar de ef-
fectieve stroboscopische frekwentieband werd naar beide zijden klei-
ner. Dit kan het verschil in responsie tussen albino en gepigmenteerde 
dieren verklaren. Een andere mogelijke verklaring kan men halen uit 
het werk van Costin e.a. (1965); misschien is de door ons gebruikte 
belichtingssterkte te hoog geweest, alhoewel van Dalen (1978) geen 
betere responsies beschreef bij gebruik van lagere belichtingssterktes 
bij gepigmenteerde dieren. 
Oyster en Barlow (1967) ontdekten retinale richtingselectieve cellen 
die een electrische ontlading vertoonden bij het begin en het eind van 
een flits die afkomstig was van een kleine stationaire lichtspot in het 
gezichtsveld, (type on-off cel), terwijl andere cellen dit ontladingsfeno-
meen alleen in het begin vertoonden (type on cel). Richtingselectieve 
cellen van het type on-off zijn misschien van belang voor de FIN. Deze 
retinale cellen zijn namelijk bij optokinetische stimulatie meer gevoe-
lig voor snelheden boven 3.5 gr/sec in tegenstelling tot het type on cel 
(Collewijn, 1975b; Oyster e.a., 1972). Bij optokinetische stimulatie 
waarbij de geringste slip-snelheid optreedt en dus de gain het hoogste 
is (bij het konijn is dit het geval tot ongeveer 1 gr/sec), lijken de be-
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langrijke signalen voor het optokinetische systeem te komen van de 
on-cellen. Zoals we eerder hebben gezien worden bij de FIN veelal ho-
gere SPV-waarden gezien. Ook de distributie van de on-off cellen over 
de retina maakt het waarschijnlijk, dat zij een rol spelen (zie hoofdstuk 
6). Het is dus waarschijnlijk, dat retinale richtinggevoelige cellen niet 
alleen betrokken zijn bij de OKN, maar ook bij de FIN, Dit is eerder 
ook door Bergmann e.a. (1965a) gesuggereerd, maar de bewijzen 
■ 
hiervoor zijn nu overtuigender. 
52 
Hoofdstuk 4 
Het pretectum en de FIN 
Bij 3 gepigmenteerde en 4 albino konijnen werd een lesie gemaakt in 
het laterale pretectum, waarbij getracht werd de NOT zo selectief mo-
gelijk te beschadigen. Dit geschiedde op de wijze die in hoofdstuk 2 
werd beschreven. Ma een enkelzijdige lesie had het dier postoperatief 
een oog- en/of kopnystagmus naar de ipsilaterale zijde. 
Preoperatief waren de dieren getest op het voorkomen van FIM en 
OKN (monoculaire stimulatie). Postoperatief bleek bij 4 dieren de FIN 
afwezig bij stimulatie van het contralaterale oog. Bij (monoculaire) 
temporo-nasale optokinetische stimulatie van dit oog was ook geen 
OKN aanwezig. Bij stimulatie van het ipsilaterale oog was de respon-
sie bij (temporo-nasale) optokinetische en stroboscopische stimulatie 
onveranderd. Een karakteristiek voorbeeld zullen we nu bespreken. Bij 
konijn K012 werd in het pretectum aan de linkerzijde een lesie aange-
bracht. Postoperatief had het dier een nystagmus naar links (zie 
fig.lb). Stroboscopische belichting van OD gaf geen FIN meer. Bij sti-
mulatie van OS werd een responsie gezien die gelijk was aan de preo-
peratieve responsie. Monoculaire temporo-nasale optokinetische sti-
mulatie van OS gaf een OKN naar links (fig,la); bij stimulatie van OD 
was geen OKN aanwezig. In fig.lb is een nystagmusslag naar links 
zichtbaar: dit is de trage spontane nystagmus die postoperatief aanwe-
zig was. 
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Na een lesie in het laterale pretectum aan de linker zijde wordt OS 
optokinetisch gestimuleerd in temporonasale richting (a). OD is af-
gedekt. De stimulussnelheid is 1 gr/sec. De excursies van OS wer-
den middels EOG geregistreerd (low passfilter 1 Hz, tijdsconstante 
6 sec), omdat de opstelling met de electromagnetische veldspoelen 
niet in de optokinetische opstelling paste. Op de oogbeweging is de 
snuitbeweging van het konijn gesuperponeerd, doch er is toch een 
duidelijke OKN naar links zichtbaar Bij hetzelfde dier wordt vervol-
gens OD optokinetisch gestimuleerd in temporonasale richting (b). 
Er is geen OKN zichtbaar; men ziet in deze curve wel eenmaal een 
nystagrnusslag naar links, Dit is de spontane nystagmus die postope-
ratief aanwezig was, 
Bij histologische controle van de lesies bij alle dieren bleek, dat het 
ons niet gelukt was een selectieve NOT-Iesie te maken. Alle 4 dieren 
waarbij de MOT beschadigd was, toonden de eerder beschreven afwij-
kingen in FIN- en OKN-responsie. Ondanks het feit dat bij de overige 
3 dieren uitgebreide lesies in het pretectum aanwezig waren die deels 
hetzelfde gebied betroffen als bij de eerste groep dieren, doch geen le-
sie van de NOT lieten zien, bleef bij deze dieren de FIN en OKN aan-
wezig. Daarom zijn wij van mening, dat het intact zijn van de NOT niet 
alleen van belang is voor de OKN, maar ook voor de FIN. 
Discussie 
Het pretectum, en meer in het bijzonder de NOT, is een belangrijk ge-
bied voor middels het visuele systeem opgewekte oogbewegingen. 
Door middel van electrische stimulatie van het pretectum is het bij het 
konijn mogelijk een sterke horizontale nystagmus op te wekken met 
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de snelle fase naar de contralaterale zijde (Bergmann e.a., 1963; Col-
lewijn, 1975a en 1975b). Ook na degeneratie van de nervus opticus-
vezels was het nog mogelijk deze nystagmus hier op te wekken, 
In de NOT werden richtinggevoelige cellen aangetoond. Deze cellen 
krijgen directe input vanuit de retinale richtinggevoelige ganglioncel-
len (Collewijn, 1975b; Hoffmann & Schoppmann, 1975). De projectie 
van de retina was bij gepigmenteerde konijnen meestal naar contrala-
teraal, maar een klein deel van de temporale retina projecteerde ook 
naar ipsilateraal (Provis & Watson, 1981). De ontladingsfrekwentie van 
de richtinggevoelige cellen nam toe, wanneer het contralaterale oog 
optokinetische forward motion waarnam. De meeste cellen reageer-
den daarbij goed op snelle bewegingen (meer dan 1 gr/sec, Collewijn, 
1975b). Een toename van de activiteit van deze cellen bij het waarne-
men van naar ipsilateraal gerichte optokinetische stimulatie werd ook 
vastgesteld bij de rat (Cazin e.a., 1980c) en de kat (Hoffmann & 
Schoppmann, 1975). Bovendien bleek een aantal van deze cellen in 
het pretectum bij het konijn een toename van hun ontladingsfrekwen-
tie te vertonen bij stroboscopische stimulatie met een frekwentie tus-
sen 10 en 30 Hz (Collewijn, 1975b). 
Cazin e.a. (1980c), Collewijn (1975b) en Hoffmann en Schoppmann 
(1975) toonden aan, dat het pretectale gebied, wellicht de NOT, het 
eerste centrale schakelstation voor de OKN is. Vanuit het pretectum 
zijn verschillende wegen aangetoond naar de vestibulaire kernen. De 
route pretectum, oliva inferior, flocculus, vestibulaire kernen was al 
langer bekend. De laatste jaren werden er ook aanwijzingen gevonden 
voor twee niet-cerebellaire routes. Vanuit het pretectum bestaat een 
projectie op de nucleus reticularis tegmenti pontis (NRTP). Deze kern 
heeft geen directe projectie op de vestibulaire kernen. De NRTP pro-
jecteert op de nucleus prepositus hypoglossi (NPH, Cazin e.a., 1982a). 
Het pretectum projecteert ook direct op de NPH. De NPH ontvangt zo 
een mono- en een disynaptische visuele afferentie vanuit het pretec-
tum (Cazin e.a., 1982b). Vanuit de NPH bestaat er een sterke projectie 
op het vestibulaire kernencomplex (McCrea e.a., 1979). Cazin e.a. 
(1982b) maakten op grond van bestudering van latentietijden waar-
schijnlijk, dat ook dit een monosynaptische verbinding is. 
Na kleine lesïes beiderzijds in het laterale pretectum (met beschadi-
ging van de NOT) bleek bij het konijn de OKN afwezig. Na een enkel-
zijdige lesie werd een spontane nystagmus met snelle fase naar ipsila-
teraal gezien. Het was dan niet meer mogelijk om door middel van 
naar ipsilateraal gerichte optokinetische stimulatie een OKN op te 
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wekken (Collewijn, 1975a), Enkelzijdige pretectale lesies deden bij de 
rat de OKN verdwijnen bij naar ipsilateraal gerichte optokinetische sti* 
mulatie (Cazin e.a., 1980c). Wij konden deze waarnemingen bevesti-
gen bij het konijn. 
Samenvattend kan het volgende gezegd worden: 
1. In het pretectum komen richtinggevoelige cellen voor die hun 
ontladingsfrekwentie vooral verhogen, wanneer het contralate-
rale oog forward motion waarneemt. 
2. Hét pretectum is het eerste centrale schakelstation van de 
OKN. 
3. In het pretectum komen richtinggevoelige cellen voor die hun 
ontladingsfrekwentie verhogen bij stroboscopische belichting 
(10-30 Hz) van het contralaterale oog. Dit is tevens het optimale 
stimulatiespectrum voor FIN. 
4. Unilaterale lesies in het pretectum (met beschadiging van de 
NOT) doen zowel OKN als FIN verdwijnen bij het (schijnbaar) 
waarnemen van forward motion door het contralaterale oog. 
Op grond van het bovenstaande is het dan ook zeer waarschijnlijk, dat 
het pretectum niet alleen het eerste schakelstation is voor de OKN, 
maar ook voor de FIN. 
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Hoofdstuk 5 
Het effect van labyrintectomie 
op de FIN 
5.1. Inleiding 
Bij 7 albino konijnen werd een labyrintectomie uitgevoerd. Bij 3 dieren 
brachten wij een enkelzijdige lesie aan, bij de overige dieren een dub-
belzijdige in één operatieve sessie. Postoperatief deden zich bij alle 
dieren problemen voor met de voeding. De dieren weigerden zelf te 
eten en te drinken. Het was voor ons niet mogelijk om de dieren lan-
ger dan 4 dagen in een goede conditie te houden, ondanks sondevoe-
ding en hypodermoclysis; tijdens deze dagen werden dan ook de me-
tingen verricht. Fysiologische controle van de lesies vond plaats met 
behulp van nystagmografie tijdens calorische en/of rotatoire stimula-
tie. 
Alle dieren vertoonden postoperatief een spontane nystagmus. Bij die-
ren met een enkelzijdige labyrintectomie was deze gericht naar de 
contralaterale zijde. Ook na een bilaterale lesie hadden de dieren di-
rect postoperatief een spontane nystagmus; deze nam echter in de 
volgende dagen spoedig 'm sterkte af. Bij twee dieren was de spontane 
nystagmus na de tweede postoperatieve dag afwezig. De dieren met 
een enkelzijdige lesie hielden hun kop met de geopereerde zijde naar 
ventraal. Bovendien bestond er flexie van de ledematen aan de geope-
reerde zijde en extensie aan de contralaterale zijde. 
Een FIN werd postoperatief bij alle dieren aangetoond. Vergeleken 
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met de preoperatieve waarden bleken de SPV en de nystagmusfre-
kwentie afgenomen. Er werd geen FIAN meer waargenomen. Wan-
neer een spontane nystagmus aanwezig wast leek er afhankelijk van 
de richting sprake van algebraïsche additie of subtractie van de FIN en 
de spontane nystagmus. De FIN was minder regulair dan preoperatief. 
We zullen nu eerst een aantal experimenten bespreken. 
5.1.1. Bilaterale lesies 
Bij konijn K020 werd beiderzijds labyrintectomie verricht. Postopera-
tief was een spontane nystagmus naar rechts aanwezig. Op de eerste 
postoperatieve dag werd OD stroboscopisch gestimuleerd. De SPV 
nam onmiddellijk toe, doch het verschil tussen MSPV nu en SPV van 
de spontane nystagmus was minder dan de MSPV van de FIN preope-
ratief (60 gr/sec). Na beëindigen van de stroboscopie daalde de SPV 
snel tot de oorspronkelijke waarde van de spontane nystagmus. Er 
was geen F1AN aanwezig (fig.1). 
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Fig. 1 Na een dubbelzijdige labyrintectomie wordt het rechter oog van ko-
nijn K020 belicht De SPV neemt onmiddellijk toe. 
Het konijn K021 onderging eveneens een bilaterale labyrintectomie. 
Ook dit dier had postoperatief een spontane nystagmus naar rechts. 
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Op de derde postoperatieve dag werden OS en OD afzonderlijk stro-
boscopisch gestimuleerd. Er trad subtractie, respectievelijk additie op 
van de FIM en de spontane nystagmus, afhankelijk van de richting van 
de FIN (fig.2). Preoperatief was de MSPV van de FIN ongeveer 28 gr-
K02106-VEL 
VELOCITY CDEG/SEC3 
LONG TIyC SCALE 
SLO¥ PHASE 
70 * 
60 ' 
30 
40 -
30 
Z0 ■ 
10 * 
* *WP 0 
- 1 0 
20 -
- 3 0 -
- 4 0 ' 
- 3 0 ' 
- 6 0 
- 7 0 
k M M i * H m P V 
"«^ij^^a^ °*w» 
ON OFF 
« « « « ■ ■ M m ^m* F * ^ • t a * ^ ^ ^ * ^ >«^^«J 
3 10 15 20 Z5 30 35 40 45 50 55 60 63 70 75 60 
T Ï U E CSECD 
Fig. 2 Na een bilaterale labyrintectomie wordt OS, respectievelijk OD be-
licht, Bij stimulatie van OS neemt de SPV af, terwijl deze bij stimula-
tie van OD toeneemt. 
/sec. Nu waren de waarden aanzienlijk lager. Na het stoppen van de 
stimulatie werd de SPV van de spontane nystagmus spoedig weer aan-
genomen. Er was geen FIAN aanwezig. 
Bij konijn KI 45 werd eenzelfde lesie aangebracht. Op de vierde posto-
peratieve dag was de spontane nystagmus verdwenen en werd OS ge-
stimuleerd (fig.3a). In fig,3b is de preoperatieve responsie afgebeeld. 
Er bestond ook hier een groot verschil tussen de MSPV pre- en posto-
peratief. 
5.1.2. unilaterale lesies 
Ook na unilaterale lesies was een FIN aantoonbaar, zoals we aan de 
hand van enkele experimenten zullen laten zien. Bij konijn K003 werd 
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rechts een labyrintectomie gedaan. Postoperatief was er sprake van 
een spontane nystagmus naar links. Op de tweede postoperatieve dag 
werd OS stroboscopisch belicht Er trad een duidelijke toename van 
de SPV op (fig.4). De responsie was echter meer irregulair dan preo-
peratief (hier niet getoond). 
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Fig. 4 Het linker oog wordt belicht na een rechtszijdige labyrintectomie. 
Het konijn K016 onderging een labyrintectomie aan de rechter zijde. 
Postoperatief toonde het dier een spontane nystagmus naar links. Op 
de eerste dag postoperatief werden OS en OD afzonderlijk strobosco-
pisch gestimuleerd. Bij stimulatie van OS nam de SPV duidelijk toe, 
doch de responsie was ook hier irregulair (fig.5a). Bij stimulatie van 
OD was de verandering in SPV minder opvallend, maar er was wel een 
daling waarneembaar (fig,5b); de cumulatieve SPV tijdens 60 sec stro-
boscopie is aanzienlijk geringer dan tijdens 60 sec zonder strobosco-
pie. Op de vierde dag was de spontane nystagmus nagenoeg verdwe-
nen. Stimulatie van OS gaf een FIN naar links. De MSPV van de FIN 
was geringer dan het verschil tussen de MSPV tijdens interactie van de 
spontane nystagmus en de FIN, en de MSPV van de spontane nystag-
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Fig. 8 Na een rechtszijdige labynntectomie heeft K016 een spontane nys-
tagmus naar links. Wanneer OS stroboscopisch gestimuleerd wordt, 
neemt de SPV toe (a). Bij belichten van OD daalt de SPV (b). Na het 
verdwijnen van de spontane nystagmus wordt zowel OS (c) als OD 
(d) gestimuleerd; er zijn fraaie FIN-responsies zichtbaar, 
mus op de eerste postoperatieve dag. Er was geen FIAN aanwezig 
(fig.Sc). Bij belichten van OD werd een FIN (naar rechts) gezien 
(fig.Sd), doch ook hier was de responsie minder dan preoperatief. Bij 
alle dieren werd postoperatief een Bahnung waargenomen in de rich-
ting van de spontane nystagmus. 
5.13. Sam en va tting 
Ma bilaterale en unilaterale labynntectomie was de FIN aanwezig, 
doch de responsie was minder sterk dan preoperatief. De MSPV van 
de FIN was postoperatief in onze serie 25-35% van de preoperatieve 
waarde. Bij enkelzijdige labynntectomie gaf stimulatie van het contra-
laterale oog een sterkere responsie dan stimulatie van het homolate-
rale oog. Tussen de FIN en de soms aanwezige spontane nystagmus 
trad additie of subtractie op afhankelijk van de richting van de FIN, De 
responsie verliep met name na een enkelzijdige lesie onregelmatiger 
dan preoperatief. Er was postoperatief geen FIAN meer aanwezig. 
5.2. Discussie 
Van Dalen (1978) zag dat de FIN-responsie na unilaterale labynntecto-
mie beduidend was verminderd. Bovendien gaf stimulatie van het 
contralaterale oog een sterkere responsie (aantal slagen) dan ipsilate-
rale stimulatie. Dit komt overeen met onze bevindingen. Een verschil 
in responsie tussen stimulatie van het contra- en het homolaterale oog 
na een enkelzijdige labynntectomie kan verklaard worden door een 
Bahnung aan te nemen voor een nystagmus naar de niet-geopereerde 
zijde, ook als postoperatief de spontane nystagmus niet meer aanwe-
zig is. Bij de kat werd na enkelzijdige labynntectomie ook na het ver-
dwijnen van de spontane nystagmus nog een richtingvoorkeur aange-
toond; de postrotatoire nystagmus was sterker na rotatoire stimulatie 
in de richting van de intacte zijde dan na stimulatie in de contralaterale 
richting (Precht e.a., 1966). Na eenzijdige labyrintuitval bij de mens is 
een dergelijke richtingvoorkeur een klinische bevinding. Na bilaterale 
labynntectomie was volgens van Dalen (1978) de FIN niet meer aan-
toonbaar. Deze bevinding was ook bij de aap gedaan (Pasik & Pasik, 
1975). Roth en Capps (1977, 1978) daarentegen zagen bij de kat na 
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unilaterale en bilaterale labyrintectomie wel een FIN, maar de sterkte 
van de responsie was minder dan preoperatief. Onze resultaten ko-
men hiermee overeen. Afwezigheid van FIAN, zoals wij zagen, werd in 
eerdere studies niet vermeld. 
Het effect van labyrintectomie op de OKN is door diverse onderzoe-
kers bestudeerd. Ma bilaterale lesies trad steeds een afname van de 
responsie op (Qutman e.a., 1964; Collewijn, 1976; Barmack e.a,, 
1980; Roth & Capps, 1977; Cohen e.a., 1973). Ook in de open-loop si-
tuatie was de responsie verminderd (Collewijn, 1976). Honrubia e.a, 
(1971a) zagen bij de kat weliswaar een afname van de nystagmusfre-
kwentie vergeleken met de preoperatieve waarde, doch de intensiteit 
van de responsie, waarmee zij het produkt van frekwentie en ampli-
tude van de nystagmusslagen bedoelden, bleek niet veranderd. De 
toegenomen amplitude compenseerde namelijk de frekwentie-af-
name. Een OKAN werd niet meer gezien bij de aap (Cohen e.a., 1973) 
en het konijn (Collewijn, 1976). Volgens Qutman e.a, (1964) trad bij 
het konijn na bilaterale labyrintectomie een afname op van de respon-
sie, ongeacht de stimulussnelheid. Dit werd ook vastgesteld bij de kat 
(Roth & Capps, 1977). Collewijn (1976) echter zag bij het konijn, dat 
de gain voor lage optokinetische stimulussnelheden (tot 3 gr/sec ) niet 
veranderde, doch dat bij hogere snelheden de MSPV was beperkt tot 
enkele graden per seconde. Ook in de open-loop situatie en tijdens 
electrische stimulatie van de NOT werd de MSPV niet groter. Bo-
vendien was in al deze gevallen de normaal optredende nanystagmus 
afwezig. 
Barmack e.a. (1980) stelden bij het konijn postoperatief meestal een 
significante vermindering van de gain vast bij monoculaire temporo-
nasaie optokinetische open-loop stimulatie, doch niet bij hun laagste 
stimulussnelheid (0.5 gr/sec). De gain voor naso-temporale stimulatie 
bleek nagenoeg onveranderd. Bij verticale optokinetische stimulatie 
trad geen gainverandering op. Bij de aap was de OKN postoperatief ir-
regulair en er bestond een aanzienlijke variatie in amplitude en fre-
kwentie van de nystagmusslagen. De gemiddelde frekwentie en de to-
tale deviatie tijdens een stimulatieperiode was tot 3 maanden na de 
operatie geringer dan preoperatief. Na 13 maanden bleken de waar-
den weer gelijk aan de preoperatieve waarden. De OKAN bleef echter 
permanent afwezig (Cohen e.a., 1973). Bij cje kat was na bilaterale la-
byrintectomie geen OKAN, maar wel een OKAAN (optokinetic after-
after-nystagmus) aantoonbaar (Roth & Capps, 1977). Zee e.a. (1976) 
bestudeerden de OKN bij 3 volwassenen zonder labyrintfunctie ten ge-
65 
volge van een lesie van de nervi vestibulares na een meningitis op kin-
derleeftijd. Deze patiënten bleken bij hogere stimulussnelheden (meer 
dan 40 gr/sec) een significant lagere gain te hebben dan een controle-
groep. Eén van de patiënten toonde een sterk verkorte OKAM zonder 
OKAAN, Bij de twee anderen werd geen OKAN meer vastgesteld, 
maar wel onmiddellijk een OKAAN. Ireland en Jell (1982) stelden bij 
twee patiënten een verminderde OKAN vast. Bij mensen zonder laby-
rintfunctie is wel steeds een OKN aanwezig. 
unilaterale labyrintectomie gaf bij de kat een kwalitatief verminderde 
optokinetische responsie in de zin van een vermindering van de fre-
kwentie en de amplitude van de saccades van OKN, OKAN en 
OKAAN (Roth & Capps, 1977). Alhoewel zij er geen melding van ma-
ken, lijkt er na rechtszijdige labyrintectomie (blijkens fig.2, Roth & 
Capps, 1977) sprake te zijn van een hogere gain bij met de klok mee-
gaande optokinetische stimulatie dan bij contralaterale stimulatie. Vol-
gens FVykkö e,a. (1983) was de OKN bij het konijn postoperatief in 
beide richtingen verminderd. Apen konden na de lesie optokinetische 
stimulussnelheden boven 60 gr/sec niet meer volgen. Bij lagere snel-
heden waren de frekwentie en de totale oogdeviatie tijdens een stimu-
latie duidelijk verminderd. Ook de OKAN was verminderd. Aanvanke-
lijk was de OKAN afwezig, wanneer de richting tegengesteld was aan 
de spontane nystagmus, en verminderd bij gelijke richting. Later ver-
dween dit richtingafhankelijke verschil, maar de responsie bleef sterk 
verminderd (Cohen e.a., 1973), Na enkelzijdige labyrintectomie bij de 
mens was na het beëindigen van de optokinetische stimulatie de 
OKAN naar de niet-geopereerde zijde verminderd of afwezig. In dat 
geval was een nystagmus naar de intacte zijde zichtbaar. Wanneer de 
optokinetische stimulatie naar de gezonde zijde was gericht, werd een 
normale OKAN gezien (Ireland & Jell, 1982). 
Samenvattend kunnen we ten aanzien van het effect van labyrintecto-
mie op de OKN het volgende zeggen; 
1. Na unilaterale labyrintectomie treedt een vermindering op van 
de OKN- en OKAN-responsie. 
2. Na bilaterale labyrintectomie treedt postoperatief bij hoge op-
tokinetische stimulussnelheden een verminderde nystagmus-
responsie op. Voor het konijn geldt dit niet bij lagere snelheden 
en ook niet bij naso-temporale of verticale monoculaire open-
loop stimulatie. In deze gevallen verandert de gain niet. 
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3. Bij de aap en het konijn blijkt na bilaterale lesies de OKAN 
afwezig, bij de kat de OKAAN. Bij de mens zijn de uitkomsten 
niet consistent. 
4. uitschakeling van het perifere vestibulaire systeem geeft 
meestal aanleiding tot afwezig zijn van de secundaire optokineti-
sche responsies (OKAN en OKAAN). Voor de primaire respon-
sie (OKN) is het vestibulaire kernencomplex essentieel, omdat 
volledige destructie van deze kernen de OKN doet verdwijnen, 
zoals bij de cavia is aangetoond (Azzena e.a., 1974, Troiani e.a., 
1981) 
Na- bilaterale labyrintectomie was de MSPV van de centrale nystagmus 
opgewekt door electrische stimulatie van de NOT verminderd en de 
normaal optredende nanystagmus afwezig (Collewijn, 1976). 
Er blijken dus ook hier duidelijke overeenkomsten te bestaan tussen 
FIN, OKN en centrale nystagmus. Het is met name opvallend, dat na 
bilaterale lesies de nanystagmus meestal afwezig is. Bovendien treedt 
steeds een algehele reductie op van de nystagmusresponsie. Bescha-
diging van het labyrint of de nervus vestibularis verstoort dus niet al-
leen de vestibulo-oculaire reflexen, maar reduceert ook de gain van de 
optokinetische reacties, FIN en centrale nystagmus. Na een dergelijke 
lesie wordt door verlies aan primaire vestibulaire afferentie de spon-
tane activiteit van de secundaire vestibulaire neuronen gereduceerd 
en wel zodanig, dat visuele modulatie van deze cellen waarschijnlijk 
slechter mogelijk is, Bergmann e.a. (1959) lieten zien dat hun centrale 
nystagmus aanwezig bleef na een transsectie van de hersenstam op 
een niveau waarop de vestibulaire nystagmus verdween, doch de cen-
trale nanystagmus was verdwenen. 
Naast de overeenkomsten tussen FIN, OKN en centrale nystagmus 
bestaat er ook een opvallend verschil. Na bilaterale labyrintectomie is 
bij het konijn de MSPV van OKN en centrale nystagmus, ongeacht de 
stimulusparameters, beperkt tot enkele gr/sec, terwijl wij bij de FIN ho-
gere snelheden hebben aangetoond. Dit kan pleiten voor een relatief 
groot belang van de retinale on-off cellen voor de FIN, omdat deze cel-
len met name goed reageren op hogere (optokinetische) stimulaties-
nelheden, terwijl voor de OKN juist de retinale richtinggevoelige cellen 
van het type on cel van belang zijn (Collewijn, 1976). 
Na eenzijdige labyrintectomie is de electrische activiteit in het ipsilate-
rale vestibulaire kernencomplex sterk veranderd, met name de activi-
teit van de type I secundaire vestibulaire neuronen (Precht e.a., 1966). 
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Vanuit het ipsilaterale pretectum worden ipsilaterale type II vestibulaire 
neuronen geëxciteerd, zowel door electrische stimulatie van dit gebied 
als door het waarnemen van forward motion door het contralaterale 
oog (Precht, 1981a). Deze type El neuronen inhiberen de ipsilaterale 
type I neuronen. Zelf worden zij bovendien geëxciteerd door stimulatie 
van de contralaterale type I neuronen (fig.6). Wanneer de activiteit van 
de ipsilaterale type I neuronen is verminderd door de ipsilaterale laby-
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Fig. 6 Schematisch overzicht van de verbindingen die van belang zijn voor 
visueel- vestibulaire in ter actie. 
rintectomie (Precht e.a., 1966), zal de inhibitie relatief sterker zijn dan 
bij een intact dier en wel om de volgende reden. Aan de contralaterale 
(intacte) zijde worden de type II neuronen onvoldoende geëxciteerd, 
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omdat de input vanuit de ipsiiaterale type 1 cellen is verminderd. Dit 
leidt tot een verminderde inhibitie van de contralaterale type I neuro-
nen, die dus niet gehinderd worden om de ipsiiaterale type II neuronen 
tot grotere inhibitie van de ipsiiaterale type I cellen aan te zetten (zie 
ook fig.6). Dit kan het verschil in FIN-responsie verklaren tussen ipsi-
en contralaterale stroboscopie, zoals dat in de acute fase aanwezig 
was, en wel in de zin van de klassieke Bahnung van nystagmus gericht 
naar de intacte zijde. Een verklaring voor het verschil in responsie bij 
K016 (zie fig.5c-d), nadat de spontane nystagmus was verdwenen, 
hebben wij niet. 
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Hoofdstuk 6 
Het effect van 'tilt' op de FIN 
6.1. Inleiding 
dit de literatuur is bekend dat tilt invloed heeft op de FIN. De bevindin-
gen zijn echter sterk wisselend. Alvorens hier nader op in te gaan wor-
den de statische otolietreflexen besproken. In het labyrint komen be-
halve de cristae ampullares die reageren op veranderingen in de 
hoeksnelheid van de kop, ook twee maculae voor, namelijk de macula 
sacculi en utriculi. De macula-zintuigcellen zijn bedekt met een gelati-
neachtige massa, waarin zich kleine kristallen van CaC03 bevinden, de 
z.g. otolieten. Het soortelijk gewicht van de otolieten is groter dan dat 
van de omringende endolymfe. Op de otolieten werkt permanent de 
zwaartekracht in. Een verandering in de stand van de kop van het dier 
in de ruimte betekent een verandering in de richting, waarin de zwaar-
tekracht aangrijpt op de otolieten. Dit resulteert in een verandering in 
de buigingsrichting van de stereo- en kinociliën van de verschillende 
zintuigcellen van de macula. Daardoor treedt een verandering op in de 
ontladingsfrekwentie van deze cellen. Dit geeft, onder andere, veran-
deringen in de positie van de ogen in de ruimte. In dit opzicht kan de 
macula-otolieten combinatie dus beschouwd worden als een statische 
receptor. De macula is echter ook een dynamische receptor voor li-
neaire versnellingen van de kop. Hierbij wordt de kracht die de kop on-
dervindt, als het ware ontbonden in een horizontale en verticale com-
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ponent die aangrijpt op de macula utriculi respectievelijk macula sac-
culi. Dit geeft aanleiding tot veranderingen in de ontladingsfrekwenties 
van deze beide systemen, waarbij de veranderingen in elk van de oto-
lietmembranen bepaald worden door de resultante van de lineaire ver-
snelling en de zwaartekracht. Later zullen bepaalde details van de ma-
culo-ocuiaire reflexen nader worden besproken. 
Costin e.a, (1966) zagen bij het konijn tijdens tilt om de rostrocaudale 
as een afname van de nystagmusresponsie, wanneer de gestimu-
leerde zijde 90 graden naar boven was gedraaid, een toename bij 90 
graden gedraaid naar beneden. Van Dalen (1978) daarentegen stelde 
in dit laatste geval geen verandering vast, doch hij zag wel een afname 
bij draaien naar boven. Bij de kat heeft tilt geen effect op de FIN 
(Capps & Roth, 1978). Mens (van Dalen, 1978) en aap (Pasik e.a., 
1973) lieten een responsiedaling zien, wanneer de vertex bij tilt in het 
frontale vlak meer naar lateraal wees. 
Wij bestudeerden het effect van tilt op de FIN bij 28 konijnen tijdens 
draaien om de rostrocaudale as (roll). Bij 12 van deze dieren werd niet 
alleen het aantal nystagmusslagen per minuut stroboscopie bestu-
deerd, maar ook de SPV. Acht dieren werden eveneens om de bitern-
porale as gedraaid (pitch). Over 45 graden roll wordt gesproken, wan-
neer de gestimuleerde zijde 45 graden om de rostrocaudale as naar 
boven wordt gedraaid etc. In fig.la-b worden de tiltvarianten aangege-
ven. 
Fig. 1 De verschillende posities bij roll (a) en pitch (b) zijn aangegeven bij 
het belichten van OS. 
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6.2. Roll 
Het verloop van de MSPV en het aantal nystagmusslagen per minuut 
stroboscopie in de diverse posities toonde steeds een W-vorm (zie 
fig.2a-d). Er zijn meerdere experimenten afgebeeld, daar verschillende 
reactie-typen werden vastgesteld. Over het algemeen kwam de positie 
met de laagste MSPV overeen met het geringste aantal slagen. In de 
uitgangspositie (0 graden) en in de positie 180 graden roll was de nys-
tagmusresponsie (MSPV en aantal slagen) altijd groter dan in de beide 
laterale posities (90 en 270 graden). In de 180 graden positie was de 
responsie bij 3 dieren groter, bij 2 gelijk en bij 23 kleiner dan in de 0 
graden positie. De hoek van de vector van de FIN met het horizontale 
vlak, d.w.z. het vlak door bitemporale en rostrocaudale asf varieerde in 
de diverse posities, maar de richting was steeds naar het gestimu-
leerde oog en naar boven. De richting en de grootte van de vector (de 
Fig. 2 Tilt kan verschillende effecten hebben op de FIN. Van 4 dieren is 
voor elke positie de hoek van de slagvector wet het horizontale vlak 
(zie tekst), de MSPV en het aantal slagen uitgezet tegen de uithoek 
(a-d); bij 3 dieren werd zowel pitch als roll bestudeerd (b-d), bij 1 
dier alleen roll (a). 
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feitelijke beweging van het oog) kon worden berekend uit de verticale 
en horizontale component. Bij elk experiment werd zo de gemiddelde 
waarde en de standaarddeviatie berekend van de hoek van de vector 
met het horizontale vlak. Een hoek van 0 graden betekent hierbij, dat 
bij het gestimuleerde oog de nystagmus in het horizontale vlak naar 
temporaal gericht is. Bij 90 graden was de richting loodrecht op het 
horizontale vlak naar boven enz. De grootte van de hoek varieerde in 
de diverse posities van 10 tot 40 graden met uitschieters naar boven 
en naar beneden. In de 0 graden roll positie varieerde de gemiddelde 
waarde bij 12 dieren tussen 8 en 26 graden met een individuele stan-
daarddeviatie die nagenoeg altijd kleiner was dan 5 graden (10/12). 
Voor andere posities waren de interindividuele verschillen en ook de 
standaarddeviaties groter. De variatie was zodanig, dat wij niet in staat 
waren een verantwoorde uitspraak te doen over een relatie tussen hel-
lingshoek en vectorhoek, zo die er al zou zijn. Met name konden wij in 
ons materiaal geen sinuso'ïdaal verloop van de vectorhoek met zeker-
heid aantonen. Dit was niet mogelijk voor de groep dieren in zijn ge-
heel, maar ook niet voor elk dier afzonderlijk. Ook wanneer de me-
diane waarde of de waarde van de hoek op het moment van de MSPV 
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werd bestudeerd, konden wij geen verband vaststellen tussen hellings-
hoek en vectorhoek, noch een bepaald verloop van de vectorhoek. De 
tijdsconstante van de afname van de FIN was in elke positie kleiner 
dan in de 0 graden roll positie. 
63. Pitch 
Zowel in de nose-down als in de nose-up positie was het aantal slagen 
en de MSPV lager dan in de 0 en 180 graden positie» Er bestonden 
geen duidelijke verschillen tussen de nose-up en nose-down positie. 
De 0 en 180 graden pitch positie zijn gelijk aan 0 en 180 graden roll 
positie; deze worden hier niet opnieuw besproken. De vector bleek in 
de 0 graden, 180 graden en nose-up positie dezelfde richting te heb-
ben, namelijk naar het gestimuleerde oog en naar boven; de hoek van 
de vector met het horizontale vlak was het grootst in de nose-up posi-
tie. In de nose-down positie was de vector gericht naar het gestimu-
leerde oog en naar beneden. De hoek van de vector met het horizon-
tale vlak was zowel naar boven als naar beneden gemiddeld (per posi-
tie) kleiner dan 60 graden (fig.2b-d). 
6.4. Discussie 
Tilt heeft niet alleen effect op de FIN, maar ook op andere nystagmus-
responsies, zoals blijkt uit de literatuur. Hightower e.a. (1971) onder-
zochten bij het konijn het effect van roll op de OKN. Zij onderzochten 
3 konijnen in 3 verschillende posities, namelijk uitgangspositie (0 gra-
den) en 45 graden roll naar links of naar rechts. Wanneer het dier naar 
links was gedraaid, had de OKN bij met de cijfers van de klok mee-
gaande stimulatie (clockwise, CW) een grotere frekwentie, maar klei-
nere amplitude dan bij tegen de cijfers van de klok ingaande (counter-
clockwise, CCW) stimulatie. Bij roll naar rechts werd het omgekeerde 
gezien. Bij de kat werden dezelfde bevindingen gedaan (Honrubia e.a., 
1971b). Binoculaire optokinetische stimulatie in het bitemporale vlak 
geeft bij het konijn in een roll positie een vermindering van de nystag-
musresponsie wanneer de richting van de nystagmus gelijk is aan de 
richting van de compensatoire tonische deviatie van de ogen tg.v, roll 
(Hightower e.a., 1971). Calhoun e.a. (1983) zagen bij de meeste proef-
personen geen significante verandering in de OKN-SPV tijdens stimu-
latie bij 90 graden roll naar de rechter zijde. In geen enkel geval was er 
sprake van een toename van de SPV, ongeacht de stimulatierichting. 
Er bestond geen asymmetrie in de responsie tussen CW- en CCW-sti-
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mulatie. Evenmin werd een duidelijk effect op de nanystagmus vast-
gesteld. 
Ook de centrale nystagmus, opgewekt door electrische stimulatie van 
het eerder genoemde nystagmogene centrum (Costin e.a., 1966), 
wordt beïnvloed door tilt. Bij het konijn gaf electrisch stimuleren van 
het rechter nystagmogene centrum een nystagmus waarvan de fre-
kwentie toenam bij roll naar de linker zijde, doch afnam bij roll naar de 
rechter zijde, mits het dier in een donkere omgeving verkeerde. Deze 
resultaten waren anders, dan de resultaten die zij in een van hun eer-
dere publicaties vermeldden (Gutman e.a., 1963). De experimenten 
werden eerder uitgevoerd in een verlichte omgeving zonder afdekken 
van de ogen. Het onderzoek van Oosterveld (1963) naar de invloed 
van lichaamshouding op de centrale nystagmus werd waarschijnlijk 
onder dezelfde omstandigheden (verlichte omgeving) verricht. Hij 
vond een afname van de responsie in de 180 graden roll positie, In de 
beide laterale posities (roll) lieten 6 van de 12 konijnen een afname 
van de responsie zien, vooral wanneer het dier op de gestimuleerde 
zijde lag. Dit laatste werd ook gezien bij de 6 andere dieren, doch deze 
dieren vertoonden bij liggen op de niet-gestimuleerde zijde een ho-
gere nystagmusfrekwentie met een geringere amplitude dan in de 0 
graden positie. De auteur gaf niet aan of de totale amplitude in een be-
paalde periode veranderd was. Zoals later door Costin e.a. (1966) 
werd vermeld, was men voordien niet op de hoogte van de belangrijke 
rol die lichtinhibitie speelt bij de centrale nystagmus. De mate van 
lichtinhibitie varieert in de verschillende lichaamsposities, omdat de 
belichtingssterkte van de retina varieert door de verschillende posities 
die het oog compensatoir aanneemt. 
Onze bevindingen bij roll komen wat betreft de frekwentie van de FIN 
niet volledig overeen met de resultaten van van Dalen (1978) en Cos-
tin e.a. (1966), en in het geheel niet met de resultaten van Capps en 
Roth (1978). Wij zagen een afname van de frekwentie in de beide late-
rale posities. Van Dalen (1978) onderzocht het effect van roll op de 
FIN bij 2 konijnen. Hij zag geen duidelijke verandering in de responsie 
wanneer de gestimuleerde zijde 30 graden naar ventraal was gedraaid. 
Wanneer het dier 30 graden naar dorsaal was gedraaid, nam de res-
ponsie sterk af. Costin e.a. (1966) bestudeerden het effect van roll op 
de FIN bij het konijn in 3 posities, namelijk 0, 90 en 270 graden roll. 
Het is niet duidelijk hoeveel dieren zij onderzochten. Wanneer de gesti-
muleerde zijde 90 graden roll had, nam het aantal slagen per minuut 
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stimulatie sterk af. Bij 270 graden roll werd een sterke toename ge-
zien. 
Betreffende het aantal nystagmusslagen bestaat er meer overeen-
stemming met de bevindingen bij de mens (van Dalen, 1978) en de 
aap (Pasik e.a., 1973). Van Dalen (1978) onderzocht 4 proefpersonen. 
Het aantal slagen per minuut nam zowel af bij 30 graden neigen van 
het hoofd naar rechts als naar links in het frontale vlak. Pasik e.a. 
(1973) deden hun onderzoek bij 4 apen (Maccaca mulatta). Hun pro-
cedure was gelijk aan de onze. Ook zij bestudeerden het aantal slagen 
en de vector van de nystagmus. Zij stelden een verandering van de 
nystagmusfrekwentie (aantal slagen/sec) vast, waarbij de nystagmus-
frekwentie minimaal was bij 90 en 270 graden roll (1 slag/sec) en ma-
ximaal bij 180 graden (2.3 slagen/sec), terwijl de frekwentie bij 0 gra-
den 1.8 slagen/sec bedroeg. Tilt in het sagittale vlak (pitch) gaf een 
minimale frekwentie in de nose-down positie, doch de responsie was 
ook in de nose-up positie verminderd. Ten aanzien van de verschillen 
tussen de diverse auteurs is het belangrijk op te merken, dat verschil-
lende diersoorten gebruikt werden (zie ook hierna), maar ook dat Pa-
sik e.a. (1973) slechts 4 dieren onderzochten. 
Costin e.a. (1966) en van Dalen (1978) bestudeerden slechts de hori-
zontale component van de nystagmus i.tt Pasik e.a. (1973) en wijzelf. 
Pasik e.a. (1973) classificeerden de richting van de nystagmusslagen 
volgens 8 mogelijkheden, namelijk naar rechts, rechts en beneden, 
rechts en boven, links, links en beneden, links en boven, beneden, bo-
ven. Tijdens roll bleek de voorkeursrichting van de FIN te variëren. Sti-
muleren van het rechter oog bij 0 en 180 graden roll gaf een nystag-
mus naar rechts. Wanneer de vertex naar links boven wees, was de 
FIN naar rechtsonder gericht enz. Kwantitatieve analyse deed de au-
teurs een sinusoïdaal verloop vermoeden. Tijdens pitch durfden de 
auteurs wel een sinusoïdaal verloop te suggereren, maar zij vermeld-
den daarbij uitdrukkelijk dat berekening van de vectorhoek onbe-
trouwbaar was in dit materiaal vanwege de grote variatie. Het was al-
leen duidelijk, dat bijvoorbeeld stimulatie van het rechter oog steeds 
een nystagmus naar rechts gaf. Tijdens roll konden wij in ons materi-
aal geen duidelijk sinusoïdaal verloop vaststellen, bij pitch bestonden 
hiervoor meer aanwijzingen. 
Een verklaring voor de verschillen tussen onze bevindingen en die van 
Pasik e.a. (1973) kan gevonden worden in het feit, dat apen frontaal 
geplaatste ogen hebben in tegenstelling tot konijnen, waarbij de ogen 
meer lateraal geplaatst zijn. Dit heeft consekwenties voor de tilt-experi-
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menten. Bij de aap treedt vooral bij roll counterrolling van de ogen op, 
terwijl dit bij het konijn vooral gebeurt bij pitch. Dit betekent dat roll bij 
de aap, althans qua oogposities, vergeleken moet worden met pitch 
bij het konijn en omgekeerd. Onze bevinding dat bij het konijn tijdens 
roll wel een zekere variatie optreedt, maar de richting steeds naar het 
gestimuleerde oog en naar boven is, zonder een duidelijk gemodu-
leerd verloop, komt zeer wel overeen met de bevindingen van Pasik 
e.a. (1973) bij pitch. Hetzelfde geldt voor roll bij de aap vergeleken met 
pitch bij het konijn. 
Het feit dat in de 0 graden roll positie bij het konijn een hoek van de 
vector ten opzichte van het horizontale vlak wordt gevonden die bij 12 
dieren varieert tussen 8 en 26 graden met een individuele stan-
daarddeviatie die meestal kleiner is dan 5 graden, kan pleiten voor de 
betrokkenheid van richtinggevoelige retinale elementen bij de FIN. De 
verdeling van deze elementen wat betreft hun voorkeursrichting komt 
hiermede namelijk zeer wel overeen (zie Oyster & Barlow, 1967, fig.1). 
Wanneer men verschillende dieren onderzoekt, kan tijdens roll de po-
sitie van het oog sterk variëren bij eenzelfde hellingshoek. Fleisch 
(1922b) vond bij het konijn waarden die zowel naar boven als naar be-
neden varieerden tussen 10 en 35 graden, afhankelijk van de hellings-
hoek ten opzichte van de 0 graden roll positie. Bij CCW-roll gaat het 
linker oog in de oogkas omlaag en het rechter oog omhoog. Bij 
draaien in de andere richting geldt mutatis mutandis hetzelfde. Fleisch 
(1922b) liet zien dat tussen 60 en 130 graden roll (onze definitie fig,la) 
het linker oog maximaal naar beneden staat (linker zijde van het dier 
hierbij dus naar boven) en tussen 230 en 320 graden maximaal naar 
boven (linkerzijde van het dier nu omlaag). Van der Hoeve en de Kleijn 
(1917) gaven hiervoor als waarden 90 tot 150, resp. 210 tot 285 gra-
den roll. In de door ons bestudeerde standen is de counterrolling van 
de ogen m.u.v. 180 graden roll (dan namelijk 25 graden) niet groter 
dan 15 graden, waarbij de bovenste corneapool verplaatst is naar cau-
daal (van der Hoeve & de Kleijn, 1917), De duidelijke verschillen die 
wij vonden bij de FIN in de verschillende roll posities kunnen dan ook 
zeker niet verklaard worden door aan te nemen, dat een groot deel van 
de oogbeweging, opgewekt bij FIN, verloren gaat in het tegengaan van 
de counterrolling ten gevolge van de torsiebewegingen die gedeeltelijk 
resulteren uit het samenspel van agonist en antagonist (bijv. musculus 
rectus lateralis en medialis) bij een getordeerde oogpositie. Tussen de 
diverse standen zijn de verschillen in counterrolling daarvoor te ge-
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ring. Door ons werd de slechtste responsie, zoals eerder vermeld, vast-
gesteld tussen 45-135 en 225-315 graden roll. 
Tijdens pitch treedt slechts geringe verplaatsing van het oog op in het 
verticale vlak (ongeveer 1 mm hoogteverschil tussen de uiterste waar-
den, van der Hoeve & de Kleijn, 1917). Er is echter wel sprake van 
counterrolling. Wanneer de neus van het dier naar ventraal gaat, draait 
bovendien de bovenste corneapool naar caudaal. In de nose-down po-
sitie bedraagt de counterrolling (d.w.z, echte raddraaiing) ongeveer 35 
graden (en bovenste corneapool naar caudaal), in de nose-up positie 
ongeveer 20 graden (en bovenste corneapool naar rostraal). Wanneer 
de dorsale zijde van het dier zich onder bevindt (180 graden pitch), be-
staat er 20-25 graden counterrolling (en bovenste corneapool naar 
caudaal). Tussen 165 en 210 graden pitch treedt een sterke verande-
ring in de counterrolling op van 35 graden (met pool naar caudaal) 
naar ongeveer 20 graden (met bovenste corneapool naar rostraal) 
(van der Hoeve & de Kleijn, 1917). 
Voor de positie van de retinale richtinggevoelige cellen in de ruimte is 
deze counterrolling van groot belang. Het is dan ook goed voor-
stelbaar, dat een positieverandering van deze cellen verantwoordelijk 
is voor de verandering van de hoek van de vector met het nulvlak. 
Het was geheel conform onze verwachtingen, dat de tijdsconstante 
van het dalen van de FIN-SPV in de 0 graden positie groter was dan in 
alle andere posities, omdat wij eerder reeds gezien hadden, dat de 
tijdsconstante afnam bij minder goede responsie. 
Een afdoende verklaring voor de afname van de nystagmusfrekwentie 
in de diverse posities hebben we niet, of het moest zijn dat de frekwen-
tie en de MSPV zodanig sterk gecorreleerd zijn, dat daarmee een en 
ander verklaard kan worden. Op zichzelf beschouwd lijkt dat wel aan-
nemelijk. 
Andere biomechanische aspecten die samenhangen met primaire en 
secundaire acties van de diverse oogspieren, laten we hier buiten be-
schouwing, omdat deze acties zeer moeilijk te voorspellen zijn (Robin-
son, 1975). Bij het konijn is het op dit moment zelfs onmogelijk, om-
dat gedetailleerde gegevens over de anatomie en de mechanica van 
de orbita bij het konijn niet bekend zijn, zodat computersimulatie niet 
doenlijk is. 
Samenvattend kan gezegd worden, dat het paradigma van de stati-
sche tilt bij FIN niet zo geschikt lijkt om meer te weten te komen over 
vestibulaire interacties met FIN, alhoewel statische tilt zeker invloed 
heeft op FIN; er is echter gebrek aan eenduidigheid van de responsies 
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en voorzover er sprake is van consistente effecten op de responsie, 
zijn deze voor meerdere uitleg vatbaar. Van vrijwel elk effect van tilt op 
de FIN kan aannemelijk gemaakt worden, dat het berust op een effect 
van de (veranderde) oogpositie als gevolg van de (gewijzigde) tiltposi-
tie, en wel dat dit effect berust op een interactie van secundaire aard; 
dit maakt het vrijwel ondoenlijk om primaire interacties aan te tonen. 
Voorzover het gaat om interacties van de FIN met de otolietreflexen, is 
het interactie-experiment waarbij de FIN gecombineerd wordt met 
harmonische horizontale lineaire versnelling, meer geëigend (zie 
hoofdstuk 7). Hierbij wordt de complicatie van een pre-existente oog-
deviatie vermeden, omdat de dynamische compensatoire oogbewe-
gingen van het konijn daarbij een geringe amplitude hebben en dus 
de beïnvloeding door de statische oogpositie slechts zeer gering kan 
É • 
zijn. 
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Hoofdstuk 7 
Interacties tussen FIN en 
dynamische reflexen opgewekt 
binnen het vestibulaire 
systeem 
7.7. Inleiding 
Nadat eerder statische interacties tussen FIN en vestibulaire systeem 
zijn bekeken, bespreken we nu de dynamische interacties. Bij 8 konij-
nen (5 albino en 3 gepigmenteerde dieren) werd stroboscopie resulte-
rend in een FIN gecombineerd met vestibulaire horizontale sinusoï-
dale rotatoire stimulatie. Daarnaast werd bij een groep bestaande uit 4 
gepigmenteerde en 4 albino konijnen otoliet-stimulatie met behulp 
van een parallelschommel bestudeerd, waarbij de stimulatierichting 
loodrecht stond op de rostrocaudale as van het dier. Vervolgens werd 
bij 4 dieren (3 albino en 1 gepigmenteerd konijn) lineaire versnelling 
gecombineerd met stroboscopie. 
7.2. Het effect van horizontale sinusoïdale rotatie op de FIN 
Voordat de gecombineerde experimenten werden uitgevoerd, werden 
de dieren eerst onderworpen aan sinusoïdale draaistoelstimulatie in 
het donker met dezelfde stimulusparameters als tijdens interactie. 
Daarbij werd een symmetrisch vestibulo-oculair reactiepatroon ge-
zien. De gain (oogsnelheid/stimulatiesnelheid) varieerde bij de door 
ons gekozen stimulatie van 0.5 tot 0.6. De oogbeweging lag ongeveer 
20 graden in fase voor (phase lead) op de stimulus. 
Tijdens ieder experiment werd de stroboscoop eenmaal vervangen 
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door een stationaire lichtbron (een lamp van 75 Watt). Hierdoor traden 
geen duidelijke veranderingen op in de vestibulo-oculaire reacties 
(VOR) vergeleken met stimulatie in het donker. Het was bovendien 
niet van belang of al dan niet gebruik werd gemaakt van een Ganzfeld-
situatie. Tijdens het gecombineerd aanbieden van een stroboscopi-
sche en vestibulaire stimulus zagen wij een additie van FIN en vesti-
bulo-oculaire reactie. Fig.1 laat hiervan een voorbeeld zien. Hier werd 
het linkeroog belicht, hetgeen resulteerde in een FIN naar links. Na 
starten van de draaistoelstimulatie werd een fraaie interactie gezien. 
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Van een gepigmenteerd konijn wordt het linker oog strobosoopisch 
gestimuleerd. Tijdens de aanwezigheid van FIN wordt een sinussoï-
dale rotatoire stimulus toegevoegd (periodeduur 19.8 sec, maximale 
stimuïussnelheid (VmAX) 28 gr/sec). 
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De FIN bleef aanwezig na staken van de draaistoefstimulatie. Na het 
beëindigen van de stroboscopie was een korte FIAN zichtbaar. De 
meeste interactie-experimenten werden echter gedaan, nadat de VOR 
zich gestabiliseerd had; hierdoor werden effecten van opstarten ver-
meden. Een typisch voorbeeld van onze bevindingen ziet men in fig.2. 
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Fig. 2 Dit albino dier is onderworpen aan sinusoïdaie draaistoelstimulatie 
(periodeduur 19.5 sec, Vinlx 28 gr/sec) (a). Tijdens draai-
stoelstimulatie wordt stroboscopie (OS) gestart In fig. 2b ziet men 
het laatste deel van de eerste minuut stroboscopie. Drie minuten na 
de start van de stroboscopie is een nystagmus naar rechts aanwezig 
(cl 
Van dit volledige experiment is de MSPV tijdens iedere halve pe-
riode van de draaistoelstimulus uitgezet tegen de tijd (d). 
Tijdens pure vestibulaire sinusoïale rotatie was een symmetrische nys-
tagmusresponsie aanwezig (fig.2a), de gain bedroeg 0.61, de phase 
lead was 20 graden. Wanneer FIN en VOR gecombineerd werden, zag 
men een duidelijke additie. In fig.2b ziet men het laatste deel van de 
eerste minuut stroboscopie. Drie minuten na het starten van de stro-
boscopie zagen we bij het dier een nystagmus in omgekeerde richting 
(rebound phase, fig.2c). In fig.2d is steeds de MSVP van de responsie 
gedurende iedere halve periode van de sinusoïdaie draaistoelstimulus 
afgebeeld. De SPV was het grootst, wanneer de richting van de vesti-
bulaire compensatoire oogbeweging en de langzame fase van de FIN 
overeen kwamen. De gemiddelde gain in beide richtingen werd bere-
kend. Deze bleek, vergeleken met de VOR gain in het donker, toege-
nomen (nu 0.7 tot 0.8) tijdens de fase, waarin de nystagmus aanwezig 
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was in de richting van de FIN (dus naar links), maar bovendien tijdens 
de rebound phase (nystagmus naar rechts). Het was duidelijk dat de 
modulatie-amplitude toenam, met name tijdens het eerste deel van de 
stimulatie. Wanneer de rotatoire stimulatie tijdens het interactie-expe-
riment werd onderbroken, werd vaak een spontane nystagmus gezien 
in de richting van de op dat moment aanwezige voorkeur, wanneer er 
tenminste van een duidelijke voorkeur sprake was. Deze nanystagrnus 
moet beschouwd worden als een effect van stroboscopie, omdat een 
dergelijke nanystagrnus nooit gezien werd na alleen rotatoire stimula-
tie. Wanneer stroboscopie gestopt is en rotatoire stimulatie onderbro-
ken is, zouden we wellicht mogen veronderstellen, dat er sprake is van 
een F1AN, wanneer de richting van voorkeur gelijk is aan de FIN, en 
van een FIAAN, wanneer tijdens de rebound phase de voorkeursrich-
ting tegenovergesteld is. Wanneer een voorkeur naar de niet-FIN rich-
ting bestond, bleek het niet van belang of er nog sprake was van stro-
boscopie, omdat de rebound nystagmus ook tijdens stroboscopie kon 
optreden. Soms werd deze omkering zelfs meerdere malen gezien 
(fig.3). Een vierde voorbeeld van een interactie vindt men in de figuren 
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Fig. 3 OS wordt stroboscopisch belicht tijdens sinusoïdale draaistoelstimu-
latie (periodeduur 5 sec, Vmax 30 gr/sec), Na beëindiging van de stro-
boscopie wordt de vestibulaire stimulatie met intervallen voortge-
zet 
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4a en 4b. Dit konijn had aanvankelijk een symmetrische VOR in het 
donker. Tijdens draaistoelstimulatie in het donker ontwikkelde het dier 
na enkele interactieproeven een richtingvoorkeur naar links (fig.4a, 0-
60 sec). Opnieuw werd een interactie-experiment gedaan. De sinus-
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Fig. 4a Na enkele interactie-experimenten heeft dit albino konijn een rich-
tingvoorkeur naar links (0-70 sec). Stroboscopische belichting van 
OS geeft een interactie tussen FIN en VOR (70-130sec). Er ontstaat 
een richtingvoorkeur naar rechts die na beëindiging van de strobo-
scopische belichting duidelijk aanwezig was. Parameters van de 
vestibulaire stimulus: periodeduur 6. S sec, V 30 gr/sec 
oïale modulatie bleef aanwezig. Ma het staken van de stroboscopie 
was er sprake van een richtingvoorkeur naar rechts. Ook in dit experi-
ment was duidelijk te zien dat de modulatie-amplitude tijdens interac-
tie toenam. 
Alle dieren lieten het fenomeen van algebraïsche optelling van VOR en 
FIN zien met een toename van de VOR-gain. Het rebound-fenomeen 
was niet altijd aanwezig. Dit fenomeen werd bij 5 dieren vastgesteld. 
Twee dieren werden met een tussenpoos van 6 maanden aan het-
zelfde interactie-experiment onderworpen. Steeds vertoonde slechts 
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Fig. 4b Hier wordt een detail getoond uit fig. 4a (80-100 sec). 
eén dier het rebound-fenomeen, de eerste maal het ene, de tweede 
maal het andere. Hieruit bleek dat een bepaald dier bij verschillende 
gelegenheden, in overigens gelijke omstandigheden, al dan niet het 
rebound-fenomeen kan vertonen. 
73. Dynamische otolietstimulatie 
Parallelschommelstimulatie loodrecht op de lengteas van het dier re* 
sulteert in verticale compensatoire oogbewegingen. Een voorbeeld 
hiervan ziet men in fig.5. De oogbeweging toonde een sinusoïdaal ver-
loop. De gain (amplitude oogbeweging/amplitude parallelschommel-
beweging) bedroeg 0.1 tot 0.3 en het oog bleef 70-80 graden in fase 
achter bij een stimulus van 0.34 tot 0.47 Hz. 
Tijdens 4 experimenten waarbij alleen de vrij bewegende humane pa-
rallelschommel werd gebruikt, lag de onderzoeker op de schommel 
om zo de compensatoire oogbewegingen te kunnen waarnemen met 
het ongewapende oog. Door aan te gevenf wanneer het oog omhoog 
of omlaag bewoog, kon zijn observatie vergeleken worden met de op 
papier geregistreerde bewegingen. Er bestond 100% overeenstem-
ming. Het bleek dus mogelijk langzame oogbewegingen met een top-
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Fig. 5 De responsie van een albino konijn tijdens sinusoïdale transversale 
parallelschommelstim ula tie. 
top amplitude van 2 tot 5 graden met ongewapend oog \vaar te ne-
men. Ten einde te kunnen zien of de verlichting, die nodig was voor 
onze visuele waarneming van de oogbewegingen, hierop van invloed 
was, werd het experiment herhaald tijdens belichting van het oog met 
een 75 Watt lichtbron* Dit bleek geen enkele verandering in de gere-
gistreerde responsie te geven. 
Bij 3 albino en een gepigmenteerd konijn werd de interactie tussen 
FIN en lineaire versnelling middels parallelschommelstimulatie bestu-
deerd. Fig.Gb laat hiervan een voorbeeld zien (in fig.6a is FIN alleen af-
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Fig. 6a FIN van een albino konijn bij stimulatie van OS. 
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Fig. 6b Bij hetzelfde konijn wordt FIN gecombineerd met sinusöidale li-
neaire versnelling in het transversale vlak. 
gebeeld). De horizontale FIN-component werd niet be'ivloed, doch de 
verticale laat een duidelijke summatie zien van de verticale FIN-com-
ponent en de compensatoire oogbeweging die optreedt ten gevolge 
van de parallelschommelstimulatie in het transversale vlak. Ditzelfde 
fenomeen was aanwezig tijdens tilt, met name in het transversale vlak. 
De SPV had in de verticale component een sïnusoïdaal verloop, waar-
bij de modulatie gerelateerd was aan de richting van de compensa-
toire oogbeweging (als gevolg van de macuio-oculaire reflex). Bij 3 
dieren werd een toename van de gain van de macuio-oculaire reflex 
gezien tijdens de interactie (fig,6b). Bij het vierde konijn (het gepig-
menteerde dier) werd wel summatie vastgesteld, maar geen toename 
van de gain van de macuio-oculaire reflex. Tijdens servo-gestuurde 
stimulatie werden dezelfde bevindingen gedaan (fig.7). 
is H 
u* V 
WHfe--*M* 
■ * — « f i i i * ■ * " » W P I I ■■ ■ *H hjHwmi lH M HQtwmm^ «■■■iufcii 
m i M i m 1- - ^ ^ ~ ^ 
fig. 7 Oogbewegingen van een gepigmenteerd konijn dat wordt onder-
worpen aan een combinatie van stroboscopie en servo-gestuurde 
parallelschommelstimulatie (periodeduur 2.15 sec, resulterende 
hoek 5 graden). De verticale pijl geeft het begin van de strobosco-
pie aan. 
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7.4. Discussie 
Tot nu toe was interactie tussen vestibulaire nystagmus en FIN bij het 
konijn alleen bestudeerd na enkelzijdige labyrintectomie. De interactie 
van de daarna aanwezige spontane vestibulaire nystagmus met de FIN 
werd onderzocht Stimulatie van het contralaterale oog gaf een ster-
kere responsie dan stimulatie van het ipsilaterale oog. Van Dalen 
(1978) verklaarde dit door een richtingvoorkeur aan te nemen in de 
richting van de spontane nystagmus. Ook Capps en Roth (1978) we-
zen op een verschil in responsie tussen stroboscopische belichting 
van linker of rechter oog hetgeen afhankelijk was van de richting van 
de spontane nystagmus na (bilaterale) labyrintectomie. Wij stelden 
eveneens summatie vast van FIN en spontane nystagmus (hoofdstuk 
5), Bovendien zagen wij dit fenomeen bij interactie tussen FIN en ge-
controleerde vestibulaire nystagmus tg.v. sinusoïdale horizontale 
draaistoelstimulatie. Onze bevindingen pleiten voor een algebraïsche 
additie van beide vormen van input. Het fenomeen gain-toename zul-
len we later bespreken. 
Klaarblijkelijk is deze summatie een verschijnsel dat de FIN gemeen 
heeft met OKN en centrale nystagmus. Een interactie tussen OKN en 
vestibulaire nystagmus werd reeds bestudeerd door Ter Braak (1936). 
Later werden zijn resultaten kwantitatief bevestigd, niet alleen bij het 
konijn (Baarsma & Collewijn, 1974; Battini e.a., 1979; Erickson & Bar-
mack, 1980), maar ook bij de aap (Wallace e.a., 1978; Waespe & 
Henn, 1979) en de mens (Jung, 1949; Koenig e.a., 1978, 1982). Koe-
nig en Dichgans (1982) stelden bij de mens een lineaire interactie vast 
van vestibulaire en optokinetische input, wanneer de SPV snel na het 
aanbieden van een additionele optokinetische input werd gemeten. 
Baarsma en Collewijn (1974) lieten zien, dat de niet-lineaire eigen-
schappen van de VOR bij het konijn, die vooral bij lage stimulatiefre-
kwenties en amplitudes aanwezig waren, grotendeels gecorrigeerd 
werden tijdens fysiologisch voorkomende interactie tussen optokine-
tisch en vestibulair systeem. 
Kwantitatieve analyse van de interactie heeft ook geleid tot verschil-
lende ideeën omtrent het mechanisme waardoor de gecombineerde 
SPV bepaaid wordt. Allum e.a. (1976) veronderstelden dat de gain 
voor het optokinetisch systeem toenam, wanneer aan optokinetische 
stimulatie een vestibulaire stimulus werd toegevoegd. Waespe en 
Henn (1977a) verklaarden de effecten van vestibulo-optokinetische in-
teractie op de neuronen in de vestibulaire kernen door een schakel-
mechanisme; of de visuele of de perifeer-vestibulaire invloed kon de 
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neuronen activeren, terwijl de andere (vestibulaire resp. visuele) infor-
matie dan niet doorkwam. Vooral hun bevindingen tijdens acceleratie 
en stimulatie met constante snelheid zouden hiervoor pleiten, Robin-
son (1977) liet echter zien, dat dezelfde resultaten zeer goed verklaard 
konden worden door een lineair interactiemechanisme. Later toonden 
Waespe en Henn (1977b) ook zelf lineaire veranderingen tijdens inter-
actie aan. Momenteel wordt meestal een lineaire interactie aangeno-
men (zie ook Baarsma & Collewijn, 1974, Ito e.a., 1979, Keiler & 
Precht, 1979, Erickson & Barmack, 1980), 
Lachmann e.a. (1958b) gaven aan, dat de nystagmusresponsie die 
aanwezig was tijdens gecombineerde electrische stimulatie van het 
mesodiëncefale gebied en perifeer-vestibulaire stimulatie, toenam, 
wanneer de richting van de vestibulaire en centrale nystagmus over-
eenkwam, en afnam, wanneer de richting verschilde. Hetzelfde werd 
vastgesteld door Oosterveld (1963), Jongkees e.a. (1964), Montandon 
e.a. (1973) en Boussens e,a. (1976). Toename van de gain tijdens in-
teractie werd nooit beschreven. Wellicht is hier de minder nauwkeu-
rige meetmethode (electro-oculografie) verantwoordelijk voor. De toe-
name van de gain van de VOR tijdens interactie met FIN, die blijkt uit 
de toegenomen modulatiediepte van de sinusoïdale responsie behoeft 
nog een bespreking. Men kan aannemen dat bij de FIN forward mo-
tion wordt waargenomen en deze beweging wordt opgeteld bij de 
schijnbare verplaatsing die in tegengestelde richting wordt waargeno-
men of hierop in mindering wordt gebracht, wanneer de schijnbare 
beweging ten gevolge van draaistoelstimulatie overeenkomt met for-
ward motion. De gain-modulatie is het grootst bij hoge FIN-snelhe-
den. De veronderstelling ligt voor de hand om het variabele gain-ele-
ment, dat er de oorzaak van is, dat de open-loop gain van de OKN ver-
schilt van de closed-loop gain, te situeren in een gedeelte van de re-
flexbaan dat tevens deel uitmaakt van de (feed forward) baan van de 
VOR. Dit biedt namelijk een verklaring voor het feit dat de VOR-gain 
o.i.v. FIN (vergelijk open-loop optokinetische stimulatie) toeneemt. 
Aangezien ook de gain van de maculo-oculaire reflex (zie verderop) 
toeneemt, ligt het voor de hand om dit variabele gain-element te situe-
ren in de vestibulaire kernen (of eventueel daarmee 'parallel', bijvoor-
beeld in de formatio reticularis of 'verderop' in de reflexbaan). 
Dynamische otolietstimulatie 
Met ons onderzoek bevestigden wij de resultaten van Baarsma en Col-
lewijn (1975) wat betreft de compensatoire oogbewegingen die optre-
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den tijdens dynamische otolietstimulatie middels harmonische hori-
zontale lineaire versnelling. Bij de door ons gekozen stimulatie hadden 
de compensatoire oogbewegingen amplitudes van enkele graden (2-
5) top-top. De oogbewegingen waren met het ongewapende oog goed 
zichtbaar. Wij zagen bij de interactie-experimenten geen invloed op de 
horizontale component van de FIN, maar er bestond een duidelijke in-
teractie tussen de verticale component van de FIN en de verticale 
compensatoire oogbewegingen. Er leek sprake te zijn van een alge-
braïsche additie. 
Bij het konijn in zijligging was tijdens horizontale lineaire versnelling 
sprake van een interactie tussen de compensatoire oogbewegingen 
en de horizontale component van de centrale nystagmus (Oosterveld, 
1963). De amplitude van de horizontale nystagmuscomponent veran-
derde afhankelijk van de richting van de lineaire versnelling. Ooster-
veld (1963) vermeldde ook dat de centrale nystagmus een kleine verti-
cale component had, doch van veranderingen hierin maakte hij geen 
melding. Alleen in volledige laterale zijligging was de interactie zicht-
baar. In de andere posities (0, 180 graden en verticaal) zag hij geen 
veranderingen. Wij hebben de laterale positie niet bestudeerd, zodat 
een goede vergelijking niet mogelijk is, maar in de 0 graden positie za-
gen wij alleen een verandering in de verticale FIN-component 
Een toename van de gain van de maculo-oculaire reflex, zoals wij die 
meestal zagen bij de FIN, is niet beschreven bij interactie van lineaire 
versnelling en OKN of centrale nystagmus. Veenhof (1965) zag bij het 
konijn een toename van de horizontale OKN-gain tijdens periodieke 
transversale versnelling. Dit werd bij de mens ook vastgesteld door 
Tokunaga (1977) en Buizza e.a. (1980). Bij aanhoudende sinusoïdale 
lineaire versnelling in het frontale vlak namen in het onderzoek van 
Tokunaga (1977) de nystagmusfrekwentie en SPV toe, wanneer de 
richting van de compensatoire oogbeweging en de langzame fase van 
de OKN (subcorticale vorm) overeen kwamen. Wanneer de richtingen 
verschillend waren, namen de waarden af. Bij de corticale OKN-vorm 
zag hij alleen een toename van de MSPV, nystagmusfrekwentie en to-
tale amplitude tijdens lineaire versnelling; daarmee suggereerde hij 
een verschil in effect van lineaire versnelling op corticale en subcorti-
cale OKN. De totale amplitude in een bepaalde tijdsperiode bedroeg 
201 +/- 54.9 mm vóór en 234 +/- 93.9 mm tijdens de lineaire versnel-
ling (d.w.z. geen verschil), terwijl de MSPV 37.9 +/- 9,7 gr/sec, res-
pectievelijk 56.2 +/- 13.3 gr/sec bedroeg (d.w.z. deze nam toe). Bestu-
dering van zijn experiment 1 (Tokunaga, 1977, fig.3) laat een sinusoï-
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dale verandering van de SPV zien. De OKN-responsie wordt dus als 
het ware sinuso'idaal gemoduleerd. We mogen daarom verwachten 
dat, over een geheel aantal perioden gemeten, de totaalamplitude ge-
lijk blijft, terwijl de MSPV logischerwijze toeneemt. Wij verschillen dus 
met Tokunaga van mening over de interpretatie van zijn gegevens; er 
is naar ons idee dus ook bij zijn corticale OKN sprake van veranderin-
gen in de SPV die afhankelijk zijn van de richting van de lineaire ver-
snelling. 
Buizza e.a. (1980) maakten geen melding van veranderingen in de 
gain van de maculo-oculaire reflex, hetgeen ook wij uit de door hen 
gepresenteerde gegevens niet kunnen opmaken. Het is opvallend dat 
de modulatie-amplitude (verschil tussen maximale en minimale SPV 
tijdens interactie) afnam in de tijd. Een verklaring voor de toename 
van de OKN-gain gaven zij niet, doch zij stelden wel dat andere (niet-
vestibulaire) sensorische invloeden daarvoor verantwoordelijk zouden 
kunnen zijn. Het zal uit onze figuren duidelijk zijn, dat berekening van 
de verticale SPV-component een sinusoïdale modulatie Iaat zien. 
Daunton en Thomsen (1979) toonden bij de kat neuronen aan in de 
vestibulaire kernen die zowel gevoelig waren voor lineaire versnelling 
als voor bewegingen van het gezichtsveld. Deze neuronen werden ma-
ximaal geëxciteerd door visuele stimulatie die tegengesteld was aan 
de richting die bij lineaire versnelling excitatie gaf. Bij gecombineerd 
aanbieden van beide stimuli was duidelijk interactie aantoonbaar in de 
otoliet-afhankelijke cellen in de vestibulaire kernen. De gain (aantal 
actiepotentialen/seconde/g) van de meeste van deze neuronen nam 
toe. Ook bij beweging van de parallelschommel en het gezichtsveld in 
gekoppelde configuratie, nam de gain toe bij 60% van de neuronen 
van het opposite phase type (Daunton e.a., 1981). Dit kan de gain-toe-
name, zoals wij die tijdens interactie zagen, verklaren; er is dus niet al-
leen sprake van gain-toename, wanneer inderdaad beweging van het 
gezichtsveld wordt waargenomen (OKN), maar ook wanneer schijn-
bare beweging wordt waargenomen (FIN). Zoals eerder betoogd is, zal 
de gain-toename zijn uitwerking op de vestibulo-oculaire reflex niet 
missen, als deze gelocaliseerd is in de vestibulaire kernen (of directe 
omgeving). 
Fleisch (1922a) maakte melding van visuele suppressie van de ma-
culo-oculaire reflex. De kanaal-oculaire reflexen worden in een derge-
lijke situatie eveneens geremd (Baarsma & CoIIewijn, 1974). 
Wij vonden in ons onderzoek geen verandering in de vestibulo-ocu-
laire reacties, wanneer een lamp (75 Watt) die aan de opstelling gefi-
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xeerd was, met het dier meebewoog en het oog en de omgeving ver-
lichtte. Alhoewel het oog zowel bij stimulatie van de halfcirkelvormige 
kanalen als de otolieten bewoog ten opzichte van de lamp, was dit 
geen effectieve stimulatie voor het optokinetisch systeem. De oorzaak 
hiervan zou kunnen zijn dat een te gering deel van het gezichtsveld op-
tokinetisch werd gestimuleerd of dat de stimulus onvoldoende con-
trastrijk was. Hetzelfde werd overigens ook vastgesteld bij de albino rat 
tijdens horizontale rotatie (Fischer e.a., 1979; Lannou e.a., 1982). 
Vooral bij het albino konijn is stimulatie van het gehele gezichtsveld 
van belang voor een goede optokinetische reflex. Van de albino rat is 
bekend dat hij een zeer slecht tot niet ontwikkeld optokinetisch sys-
teem bezit (Precht & Cazin, 1979). 
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Hoofdstuk 8 
Algemene discussie 
Wanneer men de FIN vergelijkt met de OKN en de centrale nystag-
mus, de twee andere nystagmustypen die opgewekt kunnen worden 
door stimulatie van het afferente visuele systeem, is het duidelijk dat 
de FIN, met uitzondering van enkele tegenstellingen in de literatuur 
ten aanzien van bepaalde details, alle belangrijke eigenschappen ge-
meen heeft met deze beide nystagmustypen. De FIN kan beschouwd 
worden als een nystagmus die opgewekt wordt door monoculaire in 
essentie open-loop stimulatie van het gekruiste (subcorticale) visuele 
systeem. Uit onze studie blijkt dat, wanneer het visuele systeem een-
maal adekwaat gestimuleerd is, de verdere verwerking van het input-
signaal plaatsvindt via schakelstations, zoais de NOT en de vestibu-
laire kernen, die ook van groot belang zijn voor OKN en centrale nys-
tagmus. Bij FIN lijkt er sprake van waarneming van een schijnbare for-
ward motion van het gezichtsveld door het gestimuleerde oog. Het 
mechanisme van stimulatie van het optisch systeem bij de FIN vraagt 
nog om nadere opheldering, die zeker ten dele kan worden gegeven. 
Bij het konijn zijn retinale ganglioncellen aangetoond die richtingge-
voelig zijn (Barlow e.a., 1964). In ieder oog is een relatieve overmaat 
aan dergelijke cellen gevoelig voor forward motion; dit is niet alleen 
vastgesteld bij het konijn, maar ook bij de kat (Hoffmann & Schopp-
mann, 1975). Oyster en Barlow (1967) uitten de veronderstelling, dat 
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deze cellen een rol zouden spelen bij de OKN. Later toonden zij aan 
dat de snelheid-responsiecurve van de open-loop OKN en de ontla-
dingsfrekwentie van de richtingselectieve elementen bij de verschil-
lende snelheden een gelijk verloop hebben (Oyster e.a., 1972). Wij 
hebben aangetoond dat de voorkeurrichting van de FIN overeenkomt 
met de verdeling van de eerder genoemde richtingselectieve cellen. 
Bovendien heeft Collewijn (1975b) richtingselectieve cellen aange-
toond in de NOT bij het konijn. Sommige van deze cellen werden 
geëxciteerd door stroboscopie met een frekwentie tussen 10 en 30 Hz. 
Dit is bij het konijn nu juist het optimale frekwentiegebied voor het op-
wekken van een FIN. Daarom lijkt het zeer waarschijnlijk dat richting-
gevoelige retinale bewegingsdetectoren niet alleen bij de OKN, maar 
ook bij de FIN betrokken zijn. Een nadere studie zal dit moeten beves-
tigen. 
Bij de statische otolietstimulatie (roll en pitch, hoofdstuk 6) hebben wij 
duidelijke, zij het vaak inconsistente, effecten op de FIN vastgesteld. 
Tijdens dergelijke experimenten treden sterke veranderingen van de 
oogpositie op, waardoor veel, zo niet elke invloed op de FIN verklaard 
kan worden. Voor de laatste stelling pleit het feit, dat bij dynamische 
otolietstimulatie (hoofdstuk 7) een effect op de FIN ten enenmale ont-
breekt en dat juist onder omstandigheden waarbij de oogpositie 
slechts een minimale rol kan spelen vanwege de geringe compensa-
toire deviaties die optreden. De tiltexperimenten waren weliswaar ge-
richt op het bestuderen van de interactie FIN-otoIietreflexen, maar al-
leen in beperkte zin. Er werd gezocht naar een mogelijk effect van de 
otolietreflexen op de FIN en niet andersom. Een effect van FIN op de 
maculo-oculaire reflexen, te weten een verhoogde gain van de dyna-
mische otolietreflex onder invloed van FIN, is juist aangetoond bij het 
parallelschommelexperiment Of de FIN ook invloed heeft op de stati-
sche otolietreflexen is een ander probleem. Men kan zich zelfs afvra-
gen of bij de experimenten betreffende statische tiltposities de bestu-
dering van dit aspect niet had moeten worden inbegrepen. In principe 
lijkt het antwoord op deze vraag bevestigend te moeten zijn, maar naar 
onze mening leent het paradigma van de FIN bij diverse statische tilt-
posities zich niet zo goed voor het bestuderen van dit aspect. Daartoe 
zou op betrouwbare wijze de 'gemiddelde' oogpositie bepaald moeten 
worden bij 'alleen FIN', 'alleen bepaalde tiltpositie' en beide condities 
gecombineerd. De moeilijkheden van methodologische aard en de 
problemen bij de interpretatie van de gegevens zijn dusdanig, dat ons 
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inziens het ontbreken VÖH dit aspect bij deze experimenten niet als een 
gemis behoeft te worden gevoeld. 
Onze gegevens betreffende interactie tussen de FIN en de dynami-
sche vestibulaire reacties komen overeen met hetgeen momenteel in 
de literatuur bekend is over visueel-vestibulaire interacties. Voor een 
recent overzicht en bespreking van het belangrijkste neurofysiologi-
sche onderzoek bij de diverse species wordt de lezer verwezen naar 
Precht (1981); bepaalde aspecten zijn ook door ons in de diverse 
hoofdstukken besproken. Ten aanzien van het konijn is vooral het on-
derzoek van Dichgans en Brandt (1972) van belang. Deze auteurs lie-
ten zien dat in secundaire vestibulaire neuronen responsies optreden 
na zowel optokinetische als vestibulaire rotatoire stimulatie. Bij de aap 
is aangetoond dat de SPV van de nystagmus evenredig is aan de acti-
viteit van de secundaire vestibulaire neuronen, waarbij het niet van be-
lang is of deze nystagmus opgewekt wordt door optokinetische of 
door vestibulaire stimulatie, noch of er sprake is van een primaire of 
secundaire responsie (Waespe & Henn, 1977b). Onderzoek bij de kat 
(Keiler & Precht, 1979) suggereerde, dat de verwerking van gecombi-
neerde visuele en vestibulaire input op het niveau van de vestibulaire 
kernen lineair geschiedt in de zin van additie of subtractie. Dit is door 
anderen bevestigd (Robinson, 1977; Erickson & Barmack, 1980). 
Wij hebben een additie vastgesteld van de FIN en de dynamische ma-
culo-oculaire reflex. Alhoewel deze interactie is aangetoond voor de 
verticale nystagmuscomponent en uit de literatuur bekend is, dat het 
aanzetten tot horizontale en verticale oogbewegingen geschiedt in ver-
schillende delen van het vestibulaire kernencomplex, geeft de welbe-
kende convergentie van input vanuit de halfcirkelvormige kanalen en 
de otolieten op dit complex aan hoe belangrijk deze kernen zijn (Wil-
son & Melvill Jones, 1979). Daunton en Thomsen (1979) hebben neu-
ronen in de vestibulaire kernen aangetoond die zowel gevoelig zijn 
voor lineaire versnelling als voor bewegingen van het gezichtsveld. 
Wanneer het gezichtsveld met het dier meebeweegt tijdens lineaire 
versnelling, wordt de otoliet-oculaire reflex geremd (Fleisch, 1922a). 
Een gevoel van zelfbeweging dat optreedt ten gevolge van een transla-
tiebeweging van het gezichtsveld (linearvection), is beschreven door 
Berthoz e.a. (1975). 
Al deze onderzoeken en ook onze bevindingen wijzen op het grote be-
lang van het vestibulaire kernencomplex voor de integratie van visuele 
en vestibulaire input zowel vanuit de cristae ampulares als de macula 
sacculi en utriculi. 
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Wanneer we er vanuitgaan dat de FIN gezien kan worden als een 
open-loop OKN-responsie, kunnen we constateren dat we bij de dyna-
mische interactie-experimenten in feite gewerkt hebben met een para-
digma dat omschreven kan worden als de interactie van open-Ioop 
optokinetische stimulatie en vestibulaire stimulatie. Voorzover wij we-
ten, is een dergelijk paradigma nog nooit gebruikt. Dit verklaart mis-
schien, waarom de beinvloeding van de gain van de vestibulo-oculaire 
reflexen zoals wij die hebben waargenomen, nog nooit beschreven is. 
Ons FIN-VOR interactieparadigma kan ook experimenteel aantrekke-
lijk genoemd worden, omdat vergelijkbare paradigma's op basis van 
open-loop OKN technisch erg ingewikkeld worden. Interactie van de 
horizontale VOR en de open-loop horizontale OKN zou bijvoorbeeld 
als volgt experimenteel benaderd kunnen worden: het te meten oog 
wordt afgedekt en het te stimuleren oog wordt vastgezet (zoals bij de 
open-Ioop opstelling, zie hoofdstuk 2), het proefdier wordt met het 
platform horizontaal sinusoïdaal gestimuleerd, zoals gebruikelijk 
(hoofdstuk 2 en 7), maar om een constante forward motion optokine-
tische stimulus te verzorgen is het nodig, dat een gestructureerde 
OKN-trommel ronddraait zodanig, dat de snelheid van deze trommel 
overeenkomt met de optelling van een constante snelheid in de juiste 
richting (forward motion) en de sinusoïdale stimulussnelheid van de 
draaistoel. 
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Samenvattin 
In 1965 is door Costin e.a. bij het konijn voor het eerst een nystagmus 
beschreven die kan worden opgewekt door stroboscopie. Deze zoge-
naamde flash induced nystagmus (FIN) is later ook aangetoond bij 
aap (Pasik e.a., 1970), kat (Roth & Capps, 1977) en mens (van Dalen, 
1977). Bij konijn, kat en mens is monoculaire stimulatie met afdekken 
van het contralaterale oog noodzakelijk; bij de aap is in die situatie wel 
de beste nystagmusresponsie zichtbaar, doch ook zonder afdekken 
van het contralaterale oog is een responsie aanwezig. De snelle fase 
van de FIN is altijd gericht naar de kant van het gestimuleerde oog. 
Om een FIN te kunnen aantonen dient de stimulus aan een aantal 
voorwaarden te voldoen; de lichtintensiteit van de flitsen is van belang 
evenals de stimulatiefrekwentie (Costin e.a., 1965; van Dalen, 1978). 
Hoofdstuk 1 geeft een overzicht van de eigenschappen van die nystag-
mustypen die kunnen worden opgewekt door stimulatie van het vi-
suele systeem; dit zijn de optokinetische nystagmus (OKN), de cen-
trale nystagmus en de FIN. Deze verschillende typen vertonen onder-
ling grote overeenkomsten. De bevindingen die zijn gedaan bij het ge-
lijktijdig aanbieden van een combinatie van stimuli aan het visuele 
systeem of het aanbieden van een simultane visuele en vestibulaire 
stimulus, zijn besproken. Omdat uit de literatuur bekend is dat lesies 
in het vestibulaire systeem invloed hebben op de eerder genoemde 
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vormen van via het visuele systeem opgewekte oogbewegingen, zijn 
ook de effecten van deze lesies nader belicht Van het pretectum is be-
kend dat het een belangrijk schakelstation is voor het doorgeven van 
visuele informatie, vooral de beweging van contouren betreffende, 
naar lager in de hersenstam gelegen kernarealen, zodat een bespre-
king van de verschillende connecties niet achterwege kon blijven. 
Toen wij onze studie aanvingen, was de FIN alleen bestudeerd met be-
hulp van directe observatie van de oogbewegingen en/of efectro-ocu-
lografie. Deze methoden zijn echter niet geschikt voor kwantitatieve 
beschrijving van oogbewegingen tijdens stroboscopie; de electro-ocu-
lografie is ongeschikt, omdat het cornea-retinale potentiaalverschil 
hierbij te veel varieert. Om de relatie tussen stimulus en FIM-responsie 
kwantitatief te kunnen bestuderen hebben wij daarom gekozen voor 
een electromagnetische inductiemethode. Wij maakten deels gebruik 
van paradigma's die eerder bij de bestudering van andere vormen van 
oogbewegingen waardevol waren gebleken. Vervolgens werd een stu-
die gemaakt van het effect op de FIN van lesies in het visuele en vesti-
bulaire systeem. Tot slot werd nagegaan wat het resultaat was van ge-
combineerde stroboscopische en vestibulaire stimulatie. In hoofdstuk 
2 zijn het meetsysteem en de diverse stimulatiecondities en methoden 
besproken. 
Hoofdstuk 3 beschrijft de eigenschappen van de FIN. Deze nystagmus 
bleek meer voor te komen bij albino dan bij gepigmenteerde konijnen 
(76% resp. 23%). Het effectieve stroboscopische frekwentiespectrum, 
het aantal nystagmusslagen per minuut stroboscopie en de snelheid 
en amplitude van snelle en langzame fase waren over het algemeen 
groter bij albino dieren vergeleken met gepigmenteerde dieren. Er be-
stond geen directe relatie tussen de stroboscopiefrekwentie en de 
snelheid van de langzame fase (SPV). Het verloop van de SPV in de tijd 
was meestal exponentieel, doch ook een lineair verloop kwam voor. 
Wanneer de tljdsconstante gedefinieerd wordt als de tijd die nodig is 
voor de SPV om 63% van de uiteindelijke verandering in waarde te be-
reiken, dan blijkt deze voor de FIN en de flash induced afternystagmus 
(FIAN) te variëren tussen 5 en 40 sec. Indien het oog dat gestimuleerd 
werd, ook werd geïmmobiliseerd (open-loop situatie), bestonden er 
geen wezenlijke verschillen met de responsie waarbij hetzelfde oog vrij 
kon bewegen. In de open-loop situatie werden de bewegingen van het 
niet-gestimuleerde oog geregistreerd. 
Wanneer we beide ogen gelijktijdig registreerden, bleek de snelheid 
en de amplitude van langzame en snelle fase van de nystagmus van 
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het gestimuleerde oog het grootst. Het belang dat retinale richtingge-
voelige elementen voor het ontstaan van de FIN kunnen hebben, werd 
besproken. 
Hoofdstuk 4 beschrijft het effect van lesies in het pretectum (m.n. de 
nucleus tractus optici) op FIN en OKN. Na een unilaterale lesie was de 
FIN niet meer aantoonbaar bij stimulatie van het contralaterale oog. 
Bovendien was dan de OKN afwezig die normaliter optreedt bij mono-
culaire temporo-nasale optokinetische stimulatie. Het is hierdoor dui-
delijk dat het pretectum niet alleen een belangrijk (schakel)station is 
voor de OKN, maar ook voor de FIN. 
Hoofdstuk 5 gaat in op de veranderingen jn FIN en F1AN die optreden 
als gevolg van labyrintectomie. Bij alle dieren was postoperatief een 
FIN aanwezig; een F1AN werd daarentegen niet meer waargenomen. 
De nystagmusresponsïe en de SPV waren geringer dan preoperatief. 
De maximale SPV was postoperatief 25-35% van de preoperatieve 
waarde. Vooral na enkelzijdige labyrintectomie bleek de responsie 
minder regelmatig dan voorheen. 
Hoofdstuk 6 beschrijft het effect van head and body tilt (pitch en roll) 
op de FIN. Tijdens roll was het aantal nystagmusslagen en meestal 
ook de maximale snelheid van de langzame fase minimaal in linker en 
rechter zijligging. Bij pitch werden de zwakste responsies gezien in de 
nose-up en nose-down positie. De richting van de snelle fase van de 
nystagmus, gemeten aan het gestimuleerde oog, wees meestal naar 
de kant van het gestimuleerde oog en naar boven (to.v. het horizon-
tale vlak) behalve in de nose-down positie; daarbij was de snelle fase 
naar de kant van het gestimuleerde oog en naar beneden. De litera-
tuurgegevens werden vergeleken met onze bevindingen en het moge-
lijke belang van de retinale richtingselectieve elementen werd belicht. 
Het paradigma van de statische tilt bij FIN leek niet zo geschikt voor 
het bestuderen van visueel-vestibulaire interacties vanwege de grote 
veranderingen in oogpositie die hierbij optreden. 
Hoofdstuk 7 beschrijft de dynamische interacties tussen FIN en vesti-
bulo-oculaire reacties (VOR). Tijdens een combinatie van sinusoïdale 
rotatoire stimulatie en stroboscopie werd algebraïsche optelling ge-
zien van FIN en VOR. De VOR-gain nam hierbij toe. Soms was een zo-
genaamd rebound-fenomeen aanwezig; we zagen dan tg.v. de ge-
combineerde stimulatie een nystagmus verschijnen met een richting 
die tegengesteld was aan de FIN. Wanneer transversale harmonische 
lineaire versnelling en stroboscopie gecombineerd werden, traden 
geen veranderingen op in de horizontale FIN-connponent, doch er was 
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wel sprake van summatie van de verticale FIN-component en de ma-
culo-oculaire reflex. Bij 3 van de 4 dieren nam de gain van de maculo-
oculaire reflex toe. 
In hoofdstuk 8 worden tot slot een aantal aspecten en overwegingen 
aangaande ons onderzoek nog nader besproken, waarbij ook wordt in-
gegaan op relaties tussen de diverse eerdere hoofdstukken. 
Concluderend kunnen we stellen dat de FIN een groot aantal eigen-
schappen gemeen heeft met de centrale en de optokinetische nystag-
mus. De FIN kan beschouwd worden als een nystagmus die wordt op-
gewekt door monoculaire, stroboscopische, in essentie open-loop sti-
mulatie van het gekruiste (subcorticale) visuele systeem. Er zijn meer-
dere aanwijzingen op grond waarvan men mag aannemen dat de FIN 
ontstaat door stimulatie van retinale richtinggevoelige cellen. Het pre-
tectum is een belangrijke structuur voor OKN en FIN. 
Veranderingen binnen het vestibulaire systeem hebben grote invloed 
op de FIN. Na labyrintectomie neemt de nystagmusresponsie af en is 
de FIAN niet meer aanwezig. Tijdens dynamische visueel-vestibulaire 
interacties is er sprake van een toename van de gain van de dynami-
sche kanaalreflexen; meestal neemt ook de gain van de maculo-ocu-
laire reflex toe. Tijdens interacties treedt duidelijk summatie van de 
afzonderlijke responsies op. 
Wanneer we onze bevindingen plaatsen temidden van de grote hoe-
veelheid gegevens die in de literatuur bekend zijn over visueel-vestibu-
laire interacties, wordt eens te meer duidelijk hoe belangrijk het vesti-
bulaire kernencomplex is voor de integratie van via het visuele en ves-
tibulaire systeem binnenkomende informatie. 
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Summary 
Costin et al. were the first to describe, in 1965, a nystagmus that can 
be elicited in rabbits by stroboscopy. This flash-induced nystagmus 
(FIN) was subsequently also observed in monkeys (Pasik et al,, 1970), 
cats (Roth & Capps, 1977) and man (van Dalen, 1977), In rabbit, cat 
and man the response is obtained only by monocular stimulation with 
the other eye occluded; in monkeys the best nystagmus response is 
also obtained in this way, but a response still occurs without occlusion 
of the contralateral eye. The fast phase of the FIN is always directed 
towards the side of the stimulated eye. Certain conditions are neces-
sary for evoking the FIN; the light intensity of the flashes and the sti-
mulation frequency are both important (Costin et al., 1965; van Dalen, 
1978). 
Chapter 1 gives a survey of the types of nystagmus that can be elicited 
by stimulation of the visual system, viz.: optokinetic (OKN), central and 
flash-induced nystagmus. These separate types are similar in many 
ways. Effects observed with simultaneous presentation of a combina-
tion of stimuli to the visual system, or with simultaneous application of 
a visual and a vestibular stimululus, are considered. From literature it 
is known that lesions of the visual system influence the above-mentio-
ned types of eye movements elicited via the visual system; the effects 
of suchs lesions are further discussed. The pretectum is known to be 
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an important relay station for transfer of visual information, especially 
as regards the movement of contours, to nuclear areas of the brain-
stem, and this means that attention must also be paid to the various 
connections. 
When we started our study the FIN had only been investigated by 
means of direct observation of the eye movements and/or by electro-
oculography. These methods are, however, not suitable for quantita-
tive recording of eye movements during stroboscopy; the electro-ocu-
lography procedure is unsuitable on account of large fluctuations in 
the cornea-retinal potential. For a quantitative investigation of the rela-
tion between stimulus and FIN response we therefore used the search-
coil method. Paradigms which had been found valuable in studies of 
other forms of eye movements were used to some extent. The effects 
of lesions in the visual and vestibular systems were investigated and 
the results of combined stroboscopic and vestibular stimulation were 
registrated. 
In Chapter 2 the measuring system and the various conditions and 
methods of stimulation are described. 
Chapter 3 is concerned with the characteristics of the FIN. It was found 
that this type of nystagmus occurs more in albino than in pigmented 
rabbits (76% and 23% respectively). The effective stroboscopic fre-
quency spectrum, the number of nystagmus beats per minute of stro-
boscopy and the velocity and amplitude of the fast and slow phase 
were in general greater in albino than in pigmented rabbits. There was 
no direct relationship between the stroboscopic frequency and the 
slow phase velocity (SPV). The time course of the SPV was usually ex-
ponential, but a linear course was also seen. If the time constant is de-
fined as the time required for the SPV to reach 63% of its final change 
in value, this is found to vary between 5 and 40 sec for the FIN and the 
flash-induced after-nystagmus (FIAN). When the stimulated eye was 
immobilized, the response from the other eye did not show apprecia-
ble differences from the response obtained when the stimulated eye 
could move freely. In this open-loop condition the eye movements of 
the non-stimulated eye were recorded. When the movements of both 
eyes were simultaneously recorded it was found that the velocity and 
amplitude of both slow and fast phase of the nystagmus were greater 
for the stimulated eye. The possible significance of retinal direction-
selective elements for production of the FIN is discussed. 
Chapter 4 describes the effects of lesions in the pretectum (in particu-
lar the nucleus of the optic tract) on OKN and FIN. After a unilateral 
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lesion the FIN was no longer detectable upon stimulation of the con-
tralateral eye, and the OKN, which normally occurs in response to mo-
nocular temporonasal optokinetic stimulation of the contralateral eye 
was also absent. This shows that the pretectum is an important relay 
station not only for the OKN but also for the FIN. 
Chapter 5 deals with the changes in FIN and FIAN which occur after 
labyrinthectomy. In all animals the FIN was still observed postoperati-
vely, but there was no longer any FIAN. The nystagmus response and 
the SPV were less than before the operation; for SPV the postoperative 
value of the SPV was 25-35% of the preoperative value. Especially 
after unilateral labyrinthectomy the observed response was less regu-
lar than previously. 
Chapter 6 describes the effects of head and body tilt (pitch and roll) on 
FIN. During roll the number of nystagmus beats and usually also the 
maximum SPV were at their minimum when the animal was lying on 
its right or left side. With pitch the weakest responses were seen in the 
nose-up and nose-down positions. The direction of the fast phase of 
the nystagmus registrated from the stimulated eye was usually to-
wards the side of the stimulated eye and upwards (with respect to the 
horizontal plane) except in the nose-down position, in which the di-
rection was towards the stimulated eye and downwards. The literature 
data were compared to our findings and the possible importance of 
retinal direction-selective elements is considered. The paradigm of 
static tilt seemed to be not very suitable for studying visual-vestibular 
interactions with FIN, on account of the large changes in eye position 
which occur during tilt. 
Chapter 7 describes the dynamic interactions between FIN and the 
vestibuloocular reflex (VOR). During a combination of sinusoidal rota-
tory stimulation and stroboscopy an algebraic summation of FIN and 
VOR slow phase velocity was noted. The VOR gain increased herewith. 
Sometimes a rebound phenomenon was present; we then saw that as 
a result of the combined stimulation a nystagmus appeared with a di-
rection opposite to that of the FIN. When transverse harmonic linear 
acceleration and stroboscopy were combined there were no changes 
in the horizontal FIN component but there was evidence of summation 
of the vertical FIN component and the maculoocular reflex. Jn 3 of the 
4 animals the gain of the maculoocular reflex increased. In Chapter 8 
various aspects and considerations relative to our study are further 
discussed and relationships among the subject-matter of the previous 
chapters are pointed out 
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Conclusions: 
The FIN has many characteristics in common with the central and op-
tokinetic nystagmus. It can be regarded as a nystagmus that is elicited 
by monocular stroboscopic, essentially open-loop stimulation of the 
crossed (subcortical) system. There are several reasons for assuming 
that the FIN is produced by stimulation of retinal direction-selective 
cells. The pretectum is an important structure for both OKN and FIN. 
Changes in the vestibular system have a great influence on the FIN; 
after labyrinthectomy the nystagmus response decreases and the 
F1AN is no longer present. During dynamic visual-vestibular interac-
tions there is evidence of an increase in the gain of the dynamic canal 
reflexes; as a rule the gain of the maculoocular reflex also increases. 
During interactions an evident summation of the individual responses 
takes place. Setting our findings among the great volume of literature 
data on visual-vestibular interactions we see once more how impor-
tant the complex of vestibular nuclei is for integration of information 
received via the visual and vestibular system. 
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Lijst van belangrijke 
afkortingen 
EOQ Electro-oculografie 
FIAAN Flash induced after-after-nystagmus 
F1AN Flash induced after-nystagmus 
FIN Flash induced nystagmus 
MSPV Maximum slow phase velocity 
NOT Nucleus of the optic tract, nucleus tractus optici 
NPH Nucleus prepositus hypoglossi 
NRTP Nucleus reticularis tegmenti pontis 
OD Oculus dexter 
OKAAN Optokinetic after-after-nystagmus 
OKAN Optokinetic after-nystagmus 
OKN Optokinetic nystagmus 
OS Oculus sinister 
SD Standaarddeviatie 
SPV Slow phase velocity 
VOR Vestibulo-oculaire reflex 
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STELLINGEN 
Behorende bij het proefschrift 
DE FLASH INDUCED NYSTAGMUS EN HET 
VESTIBULAIRE SYSTEEM 
In het openbaar te verdedigen 
op 16 maart 1984 
des namiddags te 2 uur 
door 
W. I. M. Verhagen 
i 
De flash induced nystagmus kan beschouwd worden als een nystag-
mus die wordt opgewekt door monoculaire stroboscopische, in essen-
tie open-loop stimulatie van het gekruiste visuele systeem. 
- dit proefschrift 
II 
Ma Iabyrintectomie blijft de flash induced nystagmus aantoonbaar; de 
flash induced after-nystagmus wordt niet meer gezien. 
- dit proefschrift 
lil 
Bij gecombineerde dynamisch vestibulaire en stroboscopische stimu-
latie neemt de gain van de vestibulo-oculaire reflex toe. 
- dit proefschrift 
IV 
Het paradigma van de statische head and body tilt is niet geschikt voor 
de bestudering van de interactie tussen flash induced nystagmus en 
maculo-oculaire reflex. 
- dit proefschrift 
V 
Gehoorsverlies is anamnestisch meestal aanwezig, doch vaak niet de 
klacht waarmee een patiënt met een acusticus-neurinoma zich pre-
senteert voor nadere diagnostiek. 
- Verhagen, W. /. AI. & Schutte, B. P. AI. 
Neurological diagnosis of pathology in the cerebello-pontine angle. 
Advances in ORL (Karger) 1984 (in press) 
VI 
Wanneer een tumor in de brughoek zich uitbreidt boven het tentorium 
cerebelli, is de naar de contralaterale zijde gerichte optokinetische 
nystagmus vaak gestoord, terwijl de naar contralateraal gerichte vesti-
bulaire nystagmus intact is. 
- Huygen, P. L AL & Hoogland, G. A 
Vestibular and ocular motor manifestations of cerebello-pontine angle (CPA) 
tumours. 
Advances in ORL (Karger) 1984 (in press) 
VII 
Een vertraagde visual evoked response kan veroorzaakt worden door 
een synaps-dysfunctie t.g.v. een neurotransmittor-deficiëntie of recep-
torblokkade. 
- Bodis-Wollner, L, Yahr, M. D., Mylin, L & Thornton, J. 
Dopaminergic deficiency and delayed visual evoked potentials in humans. 
Ann. NeuroL, 1982, 11:478-483 
VIII 
De z.g. vlooiespringtest (of saccadetest met visuele beoordeling) geeft 
veel informatie en dient te worden uitgevoerd bij verdenking op afwij-
kingen in het saccadisch systeem. De test kost de arts weinig extra in-
spanning; naast de vinger die de arts toch al opsteekt om een indruk 
te krijgen van de bewegingen van de ogen, behoeft slechts een tweede 
vinger van de andere hand te worden geheven op enige afstand van de 
eerste. Aan de patiënt wordt gevraagd de vingers alternerend te fixe-
ren. 
IX 
Het is op dit moment niet duidelijk of bomen het meeste lijden van 
langdurige droogte of van zure regen. 
X 
Bij financiering van medici zou meer rekening gehouden moeten wor-
den met het privé-bestedingspatroon dan met de te verwachten prak-
tijkinkomsten. 
XI 
In deze tijd van 'kortingen' en 'inleveren' verdient het gezegde Tel wat 
je hebt, niet wat je mist" meer aandacht. 
- Vrij naar Marcus Aurelius 
XII 
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